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Resum
Les proliferacions algals so´n un fenomen que presenta un intere`s creixent, sobre tot
perque` en molts casos poden tenir efectes nocius per a la salud o pels interessos socio-
econo`mics humans. En general, parlarem de proliferacions algals excepcionals, sense
pre-suposar llur nocivitat, per a referir-nos al desenvolupament ra`pid d’una poblacio´
algal fins a assolir densitats de poblacio´ per sobre d’uns determinats nivells de refere`ncia
que poden ser definits operativament. Suposant d’antuvi l’existe`ncia d’unes condicions
f´ısiques favorables, hem utilitzat la modelitzacio´ matema`tica i la simulacio´ mitjanc¸ant
l’ordinador per a estudiar la influe`ncia d’alguns factors biolo`gics sobre la generacio´ de
proliferacions algals excepcionals. En concret, ens hem centrat en dos tipus d’interaccions
biolo`giques que poden influir potencialment en el desenvolupament de les poblacions i
que estan relacionades directament amb la produccio´ de substa`ncies to`xiques per part
de l’alga que do´na lloc a la proliferacio´. Es tracta de l’efecte d’una toxina sobre les
algues competidores de la que la produeix (al.lelopatia) i l’efecte d’una toxina envers
els predadors d’aquesta alga, en el sentit d’actuar com a substa`ncia descoratjadora de
la predacio´, de manera que aquesta pot ser desviada cap a altres components no to`xics
de la comunitat algal (canvis de prefere`ncia en la predacio´). En conjunt, l’objectiu
d’aquesta tesi ha estat l’estudi matema`tic d’aquestes interaccions biolo`giques per obrir
noves perspectives sobre el paper que poden jugar en les proliferacions algals excepcionals,
i avaluar la seva possible importa`ncia dins del context de l’ecosistema mar´ı en general.
Es presenta un estudi de l’al.lelopatia al cap´ıtol 3 i de la prefere`ncia en la predacio´ al
cap´ıtol 4. El cap´ıtol 5 tracta de la prese`ncia simulta`nia dels dos tipus d’interaccions. Pel
que fa a l’al.lelopatia, s’ha vist que, d’acord amb para`metres derivats d’experiments de
laboratori, no sembla una causa rellevant de generacio´ de proliferacions excepcionals. Tot
i aixo`, cal considerar-la quan la proliferacio´ ja e´s ben desenvolupada i les concentracions
de l’alga productora de toxina so´n altes (> 100000 ce`l.lules/l). Per tant, malgrat la
seva redu¨ıda influe`ncia directa, l’al.lelopatia ha estat inclosa en els models multiespec´ıfics
(cap´ıtol 5) que consideren l’evolucio´ de les proliferacions i els estats post-proliferacio´.
D’altra banda, s’ha trobat que els canvis de prefere`ncia en la predacio´ condicionats per
la toxicitat algal s´ı que semblen ser una condicio´ que influeix de manera important en
la iniciacio´ i desenvolupament d’una proliferacio´ nociva. A me´s, s’ha definit un criteri,
basat en la quantificacio´ de l’efecte de la toxina sobre la prefere`ncia en la predacio´, que
permet deduir quin tipus de proliferacio´ tindra` lloc. E´s a dir, partint d’unes condicions
favorables per la proliferacio´, es do´na un criteri per decidir en un sistema on tenim dos
tipus d’algues, una to`xica i l’altra no to`xica, el tipus de proliferacio´ (to`xica o no) segons el
nombre de predadors, i la intensitat de la toxicitat com a repelent del predador. A me´s es
fa una analogia amb els sistemes que presenten canvi de la seva dina`mica regulada per un
para`metre intern. La consideracio´ simulta`nia d’al.lelopatia i modificacio´ de prefere`ncia en
la predacio´, en un model multiespec´ıfic, mostra que l’al.lelopatia no te´ efectes significatius
dins dels rangs de concentracio´ algals considerats. Tambe´ es pot veure que la resposta
d’un sistema multiespec´ıfic a la prese`ncia d’una toxina algal repel.lent dels predadors,
que causi un re-direccionament de la predacio´ cap al d’altres microalgues no to`xiques, e´s
me´s important quan la toxina actua sobre el microzoopla`ncton que quan ho fa sobre el
mesozoopla`ncton. Els canvis en la dina`mica del sistema resulten tant d’efectes directes
sobre altres productors primaris sotmesos a predacio´, com d’efectes indirectes sobre altres
grups funcionals de consumidors. A me´s, en tots els casos en que es considera l’efecte
d’una toxina repel.lent de la predacio´, es detecta un llindar a partir del qual el sistema
canvia notablement les seves caracter´ıstiques. Aquesta observacio´ recolza la hipo`tesi del
paper cr´ıtic de la toxicitat en el comportament del sistema.
Abstract
Interest on the study of algal blooms is increasing, especially because some of them
(known as harmful algal blooms or HAB) may have deletereous effects for socio-economic
activities or for human health. Here, we will refer in general to ”Exceptional algal blo-
oms”or EAB, without assuming noxious effects for human interests, to deal with the
rapid proliferation of a phytoplankton population, leading to cell densities above a cer-
tain reference level that can be operatively defined. EAB are controlled by both physical
(such as advection and dispersion) and biological factors (growth rate, predation and ot-
her biological interactions). This thesis examines the potential influence of toxic effects of
the alga that causes the bloom towards other organisms of the ecosystem (not necessarily
implying effects on human health or interests). Assuming favourable physico-chemical
conditions for the success of a bloom, mathematical modelling and numerical simulations
have been used to study: (i) the effect of a toxin produced by a microalga towards micro-
algal competitors (allelopathy) and (ii) the effect of this toxin on potential predators,
causing feeding avoidance of the toxin producer and increasing predation pressure on
other non-toxic components of the microalgal community (feeding avoidance). The
overall objective of this mathematical approach is to open new perspectives in the eva-
luation of the role of biological interactions on EAB (and HAB) development, within a
general ecological context. Chapter 3 presents the adjustment of experimental data to a
mathematical model of allelopathy and the estimation of values for the relevant parame-
ters. A mathematical model involving feeding avoidance is examined in chapter 4. The
simultaneous effect of both interactions is addressed in chapter 5. Assuming pre-bloom
conditions and parameter values similar to those derived from the laboratory experi-
ments, allelopathy does not appear to be a significant cause of HAB initiation, although
it must be taken into account when the bloom is already well developed (population den-
sity > 100000 cells/l). Therefore, this interaction has been included in the multispecies
model (chapter 5) that simulates algal bloom and post-bloom phases. On the other hand,
the mathematical model indicates that feeding avoidance of a toxic alga may have an
important influence on the development of an EAB of the toxin producer. A relationship
involving the degree of feeding avoidance of the toxic alga and other parameters of the
algal and predator populations can be used to determine a critical threshold value for
the development of a bloom. Based on this relationship, an analogy has been made with
critically self-organized systems (such as phase transitions), which can be characterized
by internal and control parameters. Examination of the effects of allelopathy and feeding
avoidance in a multispecies model indicated that allelopathy was not significant for the
concentrations and parameter ranges considered. However, feeding avoidance caused by
a predation repellent toxin had important consequences for the behaviour of the system.
The effects of this interaction on the functional groups included in the model were both
direct and indirect and were more important for microzooplankton than for mesozoo-
plankton predators. Above a certain threshold value for feeding avoidance effects, the
behaviour of the system showed notable changes.
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mu` bu` xia´ jie¯
No tenir temps de passejar la vista per
totes les coses belles.(lit.)
De manera general, es pot dir que qualsevol ecosistema es basa en un cicle de mate`ria
mantingut per una font d’energia variable: l’energia solar (Margalef, 1974). En primera
aproximacio´, aquest cicle de mate`ria e´s tancat; els elements primaris els podem trobar en
part a l’interior i en part a l’exterior dels organismes (pensem en els cicles dels elements
me´s importants per a la vida, com ara el carboni, el fosfor, el nitrogen i el silici). La
mate`ria s’incorpora al sistema a trave´s dels organismes auto`trofs (com les plantes terres-
tres o les algues) o productors primaris, que utilitzen la radiacio´ solar com a font d’energia
per a sintetitzar compostos orga`nics. A trave´s de la funcio´ fotosinte`tica, el fitopla`ncton
produeix mate`ria orga`nica a partir, principalment, d’aigua, dio`xid de carboni i petites
quantitats de sals inorga`niques d’elements imprescindibles com el nitro`gen, el fo`sfor i
d’altres. Podem dir, per tant, que l’energia procedent del sol e´s ’fixada’ en els enllac¸os
qu´ımics. La mate`ria orga`nica sintetitzada pels productors primaris e´s directament explo-
tada pels organismes herb´ıvors, que constitueixen el primer nivell de consumidors i que
a l’hora so´n l’aliment dels organismes carn´ıvors. Una bona part de la mate`ria produ¨ıda
retorna al medi a trave´s dels productes del metabolisme, els cada`vers i altres detritus
que so´n descompostos per organismes hetero`trofs, fongs i bacteris principalment, que
formen el nivell tro`fic dels descomponedors. Aquests oxiden la mate`ria orga`nica i lliberen
al medi els elements necessaris per a la s´ıntesi de nova mate`ria orga`nica. Pel que fa a
l’energia, seguint el segon principi de la termodina`mica, en circular entre els diferents
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nivells tro`fics va degradant-se, en gran part en forma de calor, de manera que nome´s una
fraccio´ de la fixada pels organismes auto`trofs queda disponible pels nivells tro`fics me´s
elevats (carn´ıvors).
Al mar, i en general a tots els ambients aqua`tics, podem distingir dues comunitats
d’organismes ben caracteritzades encara que interdependents.
A les comunitats bento`niques, els organismes viuen adherits a un substrat, be´ el fons
pro`piament dit (roques, sorra, llims o fangs, etc.) o be´ la superf´ıcie de vegetals i altres
organismes que viuen fixats al fons. En general, les comunitats bento`niques, presenten
un grau considerable d’organitzacio´. El tipus d’ocupacio´ de l’espai s’assembla al de les
comunitats terrestres, pero` amb unes relacions me´s fixes entre organismes, i una major
persiste`ncia de les condicions ambientals (si exceptuem la zona litoral de substrat mo`bil)
(Lalli and Parsons, 1997).
Les comumitats del sistema pela`gic estan constituides per organismes que viuen sus-
pesos a l’aigua i so´n independents de qualsevol suport so`lid, tot i que en el seu cicle vital
puguin passar per alguna etapa en un substrat be`ntic com seria el cas, per exemple, dels
cistos de resiste`ncia d’algunes espe`cies de fitopla`ncton. Entre els organismes pela`gics es
poden distingir dos grups, malgrat que sense una separacio´ absoluta entre ambdo´s. En
primer lloc tenim el ne´cton, organismes com ara peixos i cefalo`podes, que per la seva mi-
da i per tenir prou capacitat natato`ria poden traslladar-se activament, independentment
dels moviments de l’aigua (corrents, marees, etc.). La seva forma, generalment afusada,
respon a la necessitat de desplac¸ar-se amb un consum energe`tic mı´nim. El segon grup,
el pla`ncton, inclou organismes sovint molt petits, sense motilitat o amb possibilitats re-
du¨ıdes de desplac¸ament, que so´n transportats pels moviments de l’aigua, al menys a
partir d’unes certes escales espacials. En els sistemes terrestres no hi ha cap exemple de
comunitat comparable al pla`ncton (Margalef, 1994), on l’evolucio´ dels organismes sem-
bla determinada per les condicions ambientals pro`pies del medi, com ara l’existe`ncia de
gradients verticals importants (llum, temperatura, aliment, etc.) i el tipus d’ocupacio´ de
l’espai, de gran indeterminacio´.
En el medi mar´ı, els productors primaris que formen la base de la xarxa tro`fica estan
representats principalment pel fitopla`ncton. Aquest esta` format principalment per algues
microsco`piques que viuen disperses o formant agregats i colo`nies d’unes poques cel.lules.
L’absorcio´ de la llum per l’aigua i part´ıcules en suspensio´ redueix la zona fo`tica o capa
d’aigua efectivament il.luminada pel sol, on el fitopla`ncton pot e´sser fotosinte`ticament
actiu, a unes poques desenes de metres pero`, per altra banda, hi ha un transport de la
mate`ria particulada, fitopla`ncton inclo`s, cap el fons per sedimentacio´. Aquest proce´s e´s
un condicionant important del reciclatge de mate`ria orga`nica en el medi aqua`tic. La
baixa concentracio´ de molts organismes del fitopla`ncton i la seva mida petita (entre unes
desenes de µm i 0.2µm) (Estrada, 1985), imposen severes restriccions a les modalitats
d’explotacio´ a que` el sotmeten els organismes herb´ıvors pela`gics, un grup heterogeni en
el que es troben protistes, com flagel·lats heterotro`fics i ciliats, i metazous que s’inclouen
en el zoopla`ncton o pla`ncton animal.
Tal com s’ha dit anteriorment, e´s important d’entendre l’ecosistema plancto`nic com
a base per a la vida marina. En particular, e´s d’especial intere`s el conceixement dels
mecanismes de regulacio´ del desenvolupament del fitopla`ncton, que esta` a la base de tota
la xarxa tro`fica. Encara que els diversos aspectes referents al creixement o regulacio´ del
fitopla`ncton es poden estudiar independentment, calen descriptors globals que ajudin
a entendre els comportaments peculiars de la comunitat plancto`nica. Entre aquests
descriptors s’inclouen mesures de la diversitat i la produccio´ del fitopla`ncton. Entre les
peculiaritats dels ecosistemes marins respecte dels terrestres, es troba que en el pla`ncton
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no hi ha ecosistemes tan ben ancorats en a`rees geogra`fiques definibles com, posem per
cas, el bosc tropical humit o la tundra a`rtica. Pero` si que e´s cert que cada extensio´
ocea`nica te´ un estil propi de condicions i de dina`mica i, encara que no hi hagi manca de
possibilitats de colonitzacio´ per tota una se`rie d’espe`cies, aixo` defineix una participacio´
me´s abundant d’algunes d’aquestes espe`cies i menor o indetectable d’altres. Per tant, la
diversitat biolo`gica pot ser inferior a la que seria esperable. Segurament la continu¨ıtat
de totes les aigu¨es ocea`niques i els seus moviments rebaixen la importa`ncia dels factors
de segregacio´ que, en ambients d’aigua dolc¸a o continentals, reflecteixen me´s la histo`ria
i la geografia del passat.
Pel que fa a la produccio´ del fitopla`ncton, en certes circumsta`ncies, degut a situacions
d’eutrofitzacio´ de l’aigua o d’altres factors, la concentracio´ de fitopla`ncton pot arribar
a nivells molt per sobre dels habituals; en aquests casos es poden provocar situacions
adverses per a altres organismes o pels interessos humans (ano`xia, increment del pH
de l’aigua, produccio´ de substancies mucoses o gelatinoses, reduccio´ de la produccio´ de
recursos marins explotables, etc.). Les proliferacions o augments ra`pids de la concentracio´
del fitopla`ncton molt per sobre de les concentracions habituals (”blooms”en angle`s) so´n
un component ba`sic dels cicles estacionals de molts mars mundials. Ja histo`ricament s’ha
intentat comprendre aquest feno`men i s’han proposat diversos mecanismes per explicar-
lo. Un dels me´s ba`sics e´s el de la relacio´ entre la profunditat de barreja vertical de la
columna d’aigua i la irradia`ncia rebuda per les ce`l·lules algals (Gran and Braarud, 1935).
Quan la barreja e´s molt intensa, com passa t´ıpicament a l’hivern, les algues reben en
promig massa poca llum i la produccio´ prima`ria no supera les pe`rdues per respiracio´,
predacio´ i altres mecanismes. Quan, vers la primavera les hores de llum augmenten i
la profunditat de barreja disminueix, arriba un moment en que la produccio´ supera les
pe`rdues i te´ lloc la proliferacio´ primaveral.
Hi ha tambe´ proliferacions algals fora del contexte t´ıpicament estacional. Una pri-
mera classificacio´ de les proliferacions algals, seguint Truscott and Brindley, distingeix
entre proliferacions primaverals i marees roges (de l’ange`s ”red tides”) o purgues de mar.
Les proliferacions primaverals tenen lloc estacionalment, i estan indu¨ıdes per canvis en
la temperatura o la disponibilitat de nutrients, connectats amb els canvis estacionals en
la termoclina i la consequ¨ent barreja. E´s a dir, so´n feno`mens globals i nome´s dependran
de la variacio´ espacial a gran escala d’aquests factors. Les marees roges so´n feno`mens
me´s localitzats i sovint tenen lloc en aigu¨es costaneres, estuarines o en relacio´ amb fronts
(zones on tenim forts gradients de temperatura i salinitat). En aquests episodis el fi-
toplancton e´s sovint dens i causa discoloracio´ de l’aigua, donant sentit al nom “marea
roja”.
Les espe`cies de fitopla`ncton que donen lloc a proliferacions poden perta`nyer a grups
taxono`mics tan diversos com les diatomees, les dinoflagel·lades, les haptof´ıcies (incloses
les cocolitoforals) i altres flagel·lades. Les dinoflagel·lades so´n particularment importants
pel que fa a molts casos de formacio´ de marees roges. La seva taxa de reproduccio´ e´s
significantment me´s baixa que la de les diatomees, pero` tenen la particularitat de que
poden nedar activament amb ajuda dels seus flagells i so´n capaces d’ajustar la seva po-
sicio´ en la columna d’aigua. Algunes de les espe`cies de fitoplancton (especialment de
dinoflagel·lades) poden produir toxines durant l’episodi de proliferacio´. Aquestes toxi-
nes, poden tenir efectes directes sobre altres components de l’ecosistema (per exemple,
poden causar mortalitat de peixos) o poden acumular-se en organismes filtradors, com
els bivalvs, i causar problemes a altres animals o a persones que els consumeixin. Entre
tipus de toxina me´s importants es troben les causants d’intoxicacio´ paralitzant per bi-
valvs (PSP, de ”paralytic shellfish poisoning”, en angle`s), intoxicacio´ diarreica per bivalvs
13
1 Introduccio´
(DSP, de ”dyarrhetic shellfish poisoning”, en angle`s) i intoxicacio´ amne`sica per bivalvs
(ASP, d’”amnesic shellfish poisoning”, en angle`s) (Cembella, 2003). Una marea roja o, en
general, una proliferacio´ algal pot tenir efectes negatius des de punts de vista ecolo`gics,
econo`mics o sanitaris, a causa de l’acumulacio´ de biomassa, que pot causar problemes per
anoxia, o de la produccio´ de toxines. En aquests casos es parla d’una proliferacio´ algal
nociva (Smayda, 1997). D’ara en endavant utilitazarem l’acro`nim PAN per denominar
aquests episodis seguint treballs anteriors en catala` (Vila, 2001); el qual e´s equivalent al
terme angle`s HAB (Harmful Algal Bloom, introdu¨ıt en la Primera Confere`ncia Interna-
cional de Blooms de Dinoflagel.lades to`xiques al 1974). En canvi, utilitzarem l’acro`nim
PAE, proliferacions algals excepcionals, per a dessignar proliferacions algals per sobre del
marge de concentracions habituals i fora del marc t´ıpicament estacional, sense presuposar
efectes negatius pels interessos humans.
Donada la importa`ncia econo`mica i sanita`ria de les PAN, s’enten l’intere`s en entendre
els mecanismes que les condicionen o afavoreixen, per arribar, a llarg termini, a poder
predir la seva aparicio´ o, si me´s no, afitar-ne i controlar-ne les consequ¨e`ncies (Vila, 2001).
La recerca sobre aquest tema es basa en estrate`gies de mostratge i treballs de camp, (Vila
et al., 2001), experimentacio´ en laboratori i utilitzacio´ de models nume`rics (Yamamoto
et al., 2002, Bulter and Cogan, 2002, Garces et al., 2002).
Figura 1.1: Mandala de Margalef.
Podem classificar els possibles factors desencadenants d’una PAN en f´ısics, qu´ımics
i biolo`gics. Com a trama conceptual per a la relacio´ entre els principals grups de fi-
topla`ncton i els factors ecolo`gics que tendeixen a seleccionar-los, podem adoptar el di-
agrama (o ”mandala”) proposat per Margalef (Margalef, 1978, Margalef et al., 1979)
(figura 1.1). Aquest model proposa una ordenacio´ dels diferents grups de fitopla`ncton en
funcio´ de caracter´ıstiques qu´ımiques (disponibilitat de nutrients) i f´ısiques (turbule`ncia
en sentit ampli) del medi aqua`tic. La successio´ estacional del fitopla`ncton es representa
com una sequ¨e`ncia que comenc¸a a la zona d’alta turbule`ncia i disponibilitat de nutrients i
prossegueix cap a la zona de baixa turbule`ncia (alta estratificacio´) i exhauriment dels nu-
trients. Segons aquest mandala, les proliferacions de dinoflagel.lades es trobarien en una
sequ¨e`ncia paral·lela a la de la successio´ t´ıpica, caracteritzada per la prese`ncia d’elevades
concentracions de nutrients en condicions de baixa turbule`ncia. Tal com va expressar de
manera molt elegant el model de Kierstead i Slobodkin (Kierstead and Slobodkin, 1953),
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per a que tingui lloc una proliferacio´ d’una determinada espe`cie, ha d’haver-hi una certa
relacio´ ente el volum de medi favorable pel creixement, la taxa de reproduccio´ de l’orga-
nisme i la pe`rdua de ce`l·lules vers l’exterior de la zona favorable, per dispersio´ a trave´s de
la frontera. Per a una taxa de reproduccio´ i coefficients de dispersio´ determinants, una
expressio´ senzilla permet calcular una mida mı´nima del volum favorable a partir de la
qual e´s possible el creixement de la poblacio´ algal. El confinament de cossos d’aigua per
factors del relleu naturals (com badies) o per infraestructures artificials (com un port)
disminueix la pe`rdua de ce`l·lules a fora de la zona confinada i augmenta la probabilitat
de desenvolupament de proliferacions algals.
Tenint en compte el mandala es pot pensar, en principi, que l’estacionalitat juga un
paper important en l’aparicio´ de PAN i, de fet, en zones com les costes del mar del
nord, s’ha pogut observar que aixo` es compleix d’una forma aproximada (Maestrini and
Grane´li, 1991). En el cas de la Mediterra`nia i en concret a la costa catalana trobem, pero`,
que moltes vegades les proliferacions no segueixen (veure figura 1.2) un patro´ estacional
clar i, a me´s, presenten un comportament fortament dependent de l’espe`cie considerada
(Vila, 2001). Cal pensar que, juntament amb variacio´ estacional natural de l’entorn, hi
ha altres causes que poden influenciar la frequ¨e`ncia, aparicio´ i intensitat de les PAN.
Entre aquestes causes es troben la prese`ncia d’aigu¨es confinades i l’augment dels aports
de nutrients des de terra a mar, juntament amb una se`rie de factors biolo`gics propis de
la dina`mica d’aquestes poblacions.
Entre els factors biolo`gics que poden influir en l’aparicio´ de proliferacions hi ha la
produccio´, per la microalga causant del la proliferacio´, de toxines amb efectes sobre els
seus competidors (al.lelopatia) o els seus predadors, en aquest cas donant lloc a efectes
nocius sobre el predador o a canvis en la seleccio´ de preses, amb evitacio´ de la predacio´
sobre l’alga to`xica i augment de la predacio´ sobre les altres microalgues. Les toxines
causants d’aquests efectes so´n sovint diferentes de les que originen els problemes sanita-
ris (com PSP, DSP o ASP) causats per les PAN (Tillmann and John, 2002). Malgrat
que nombrosos experiments i algunes observacions de camp han posat de manifest o han
suggerit l’existe`ncia d’interaccions biolo`giques entre competidors i predadors (Teegarden
and Cembella, 1996, Teegarden, 1999), hi ha molts dubtes pel que fa a la importa`ncia que
poden tenir en un contexte ecolo`gic. Aquest treball planteja un estudi, basat en simula-
cions nume`riques i models matema`tics, dels possibles efectes de la produccio´ de toxines
amb efectes alel·lopa`tics o d’evitacio´ de la predacio´, sobre sobre el desenvolupament de
proliferacions algals en general i PAN en particular. D’una banda estudiarem l’al.lelopa-
tia segons la definicio´ de Rice (1984) com qualsevol efecte nociu d’una planta (inclosos
els microorganismes) sobre una altra mitjanc¸ant la produccio´ de compostos qu´ımics, que
gene`ricament anomenarem “toxines” i que s’escampen en l’ambient (prendrem doncs la
nocio´ d’efectes negatius tambe´ adoptada per Cembella (2003)). D’altra banda, estudia-
rem tambe´ l’efecte de les toxines envers els predadors de l’espe`cie considerada nociva.
El tema de recerca d’aquesta tesi neix dins del marc del projecte europeu BIOHAB
(Biological Control of Harmful Algal Blooms in European coastal waters: role of eutrop-
hication, contract EVK3-CT99-00015, financ¸at per la UE, Reseach Directorate General-
Environment Programme-Marine Ecosystems). L’objectiu principal d’aquest projecte e´s
el de produir informacio´ quantitativa sobre les interaccions entre eutrofitzacio´ i factors
biolo`gics que controlen el creixement i la mortalitat de les espe`cies formadores de PAN.
Una de les tasques de BIOHAB proposava enfocar aquest tema mitjanc¸ant la modelitza-
cio´ matema`tica i la simulacio´ per ordinador.
Per tal de seguir les directrius del projecte i tambe´ pel que sembla me´s important de
forma lo`gica, l’objectiu general d’aquesta tesi s’ha centrat en l’estudi matema`tic de dues
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Figura 1.2: Distribucio´ temporal de les dinoflagelades potencialment to`xiques
me´s importants a la mediterra`nia nord-occidental ( Alexandrium minutum,
A. catenella, Gyrodinium impudicum, G. corsicum, Dinophysis sacculus,
Phalacroma rotundatum, D. caudata i Prorocentrum mexicanum) durant els
anys 1995 al 1999 en estacions seleccionades (extret de Vila (2001)).
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de les moltes interaccions biolo`giques que podrien afectar el desenvolupament de PAE:
l’al.lelopatia i els canvis de prefere`ncia en la predacio´. Dins de l’objectiu general esmentat
abans, els objectius concrets que s’han abordat i la metodologia que s’ha utilitzat han
estat els segu¨ents:
1. Estudi i ana`lisi dels efectes de l’al.lelopatia i els canvis de prefere`ncia en la predacio´
amb models senzills (formulats amb poques equacions i variables caracter´ıstiques,
permetent-nos aix´ı tenir una nocio´ me´s precisa del paper que juga cada interaccio´
en el comportament del sistema o en el model considerat) per avaluar la seva
importa`ncia dins de la dina`mica de les PAE en intervals temporals curts (escala
d’alguns dies a setmanes).
2. Estudi dels efectes dels diferents tipus d’interaccio´, sols o en combinacio´, en un
model senzill pero` amb una dina`mica estacional.
3. Formulacio´ i implementacio´ dels diferents tipus d’interaccions dins d’un model com-
plexe (amb unes desenes de variables d’estat), l’European Regional Seas Ecosystem
Model (ERSEM).
4. Simulacio´ nume`rica, mitjanc¸ant el model ERSEM, per estudiar els efectes d’aques-
tes interaccions sobre la dina`mica d’un ecosistema mar´ı real en el que e´s frequ¨ent
el desenvolupament de PAE.
En relacio´ amb aquests objectius concrets, en el cap´ıtol 2, es presenta un revisio´ dels
diferents models que podem trobar en l’estudi de les proliferacions algals, tant des del
punt de vista del nombre de equacions i variables, com en relacio´ amb els problemes
principals que es prete´n estudiar i les estrate`gies seguides per resodre’ls. En el cap´ıtol
3 s’utilitza un model senzill per esbrinar quin e´s l’efecte de l’al.lelopatia a curt termini
(objectiu concret 1). En el cap´ıtol 4 s’afegeix un predador al sistema format per dues
espe`cies algals, una to`xica i una altra no to`xica, i predador; estudiant la dina`mica re-
sultant a curt (algunes setmanes) i llarg termini (estacionalment) (objectius concrets 1
i 2) . En el cap´ıtol 5 es considera un model multiespe`c´ıfic que evoluciona sota diferents
escenaris, durant un cicle estacional (objecitus concrets 3 i 4). En el cap´ıtol 6 es fa una
discussio´ general dels resultats obtinguts en els cap´ıtols anteriors i, finalment en el cap´ıtol
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Els models nume`rics so´n una eina cada cop me´s utilitzada en biologia per millorar i
profunditzar en el coneixement de diferents problemes: des de l’ecologia fins a la fisiologia
o l’estudi de malalties d’origen gene`tic. Pel que fa a la biologia marina, la interaccio´ entre
l’experimentacio´ i les hipo`tesis matema`tiques que intenten comprendre l’ecosistema d’una
manera integrada s’ha anat fent cada cop me´s gran.
En aquest cap´ıtol es fa una revisio´ dels principals conceptes i me`todes de modelitzacio´
utilitzats en general per l’ecosistema mar´ı i, en particular per les PAE. S’introdueixen
primer els tipus de metodologies que s’utilitzen en la modelitzacio´ d’ecosistemes i es
descriuen els principals tipus d’interaccions entre espe`cies (predacio´, competicio´ i mutua-
lisme) i el seu significat en el comportament del sistema, posant e`mfasi en els para`metres
i les relacions que hi juguen un paper me´s important. A continuacio´ s’estudien parti-
cularment els diferents models que s’han utilitzat per estudiar les PAE i es presenta el
model multiespec´ıfic que s’ha utilitzat en aquesta tesi.
Seguint Silvert (2001) tenim diverses opcions metodolo`giques a l’hora de modelitzar
un ecosistema. La primera e´s construir el model des de baix a dalt. Aixo` vol dir proposar
models per tots el processos i variables que considerem que afecten el comportament del
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sistema, per petita que pugui ser la seva influe`ncia. En el cas de l’ecosistema plancto`nic
(pela`gic) tindriem un model que te´ en compte els nutrients (fosfat, nitrogen, silicat, car-
boni i d’altres), productors primaris, distribu¨ıts, per exemple, pel tipus de funcionalitats
que els caracteritzen, i zoopla`ncton herb´ıvor i carn´ıvor, la qual cosa do´na, usualment,
models amb un gran nombre de variables i de relacions funcionals. Aquest me`tode, redu-
cionista, es basa principalment en la idea que un model e´s la suma de submodels (cada
grup funcional, per exemple les diatomees, seria un submodel), que representen cadascun
dels processos que hi ha en el sistema. Per construir un model d’aquest tipus cal tenir en
compte tot allo` que es considera important (per exemple: respiracio´, excrecio´, lisis, etc.)
i relacionar-ho. Aquest tipus de models solen ser bastant populars degut a que` tot i que
cal saber que` e´s el que cal incloure o deixar de banda, solen ser modulars, caracter´ıstica
que els do´na versatilitat a l’hora d’utilitzar diferents parts del model o tot el conjunt, o
fins i tot, d’incloure nous mo`duls. A me´s, tenen l’avantatge de permetre fer simulacions
que impliquen variables concretes pero` que consideren tot l’ecosistema en conjunt. Un
model d’aquests tipus e´s l’ERSEM (European regional seas Ecosystem model), que des-
crivim me´s endavant (Baretta et al., 1995, Ebenho¨h et al., 1997). Altres exemples so´n els
descrits a Goldberg et al. (1977) i el model del mar Ba`ltic proposat per Fennel (1995).
Les principals objeccions sobre aquests tipus de models venen precisament de la seva
capacitat d’incloure-ho tot. Les equacions que representen processos biolo`gics, tot i que
intenten ser prou generals, no estan basades en primers principis, com el cas dels models
f´ısics, i es fa molt dif´ıcil trobar una parametritzacio´ general que no canv¨ıi d’un lloc a un
altre. D’altra banda, la gran quantitat d’equacions fa que aquestes s’hagin de resoldre
nume`ricament i no permet tenir una visio´ anal´ıtica del problema. Malgrat que aquests
models so´n qu¨estionables per a fer prediccions, s´ı que poden ser utilitzats per a verificar
o contrastar hipo`tesis sobre comportaments qualitatius del sistema envers un conjunt
d’escenaris me´s o menys realistes.
Un altre tipus de models so´n els anomenats emp´ırics (perque` requereixen dades expe-
rimentals per la seva formulacio´). Aquest tipus de models es construeixen adaptant el que
es coneix de l’estructura del sistema a un conjunt de dades observades. So´n especialment
u´tils quan coneixem la forma funcional de les interaccions entre les diferents parts del sis-
tema, llavors utilitzant les dades experimentals es poden estimar les constants d’aquestes
formes funcionals. Cal distingir entre models emp´ırics i l’afitament estad´ıstic d’una cor-
ba determinada. La finalitat d’un afitament estad´ıstic e´s nome´s ajustar les dades, sense
preocupar-se de l’estructura del model (per exemple podem ajustar les dades amb un po-
linomi sense tenir en compte si aquest polinomi representa el feno`men natural estudiat).
En canvi, els models emp´ırics suposen a priori un coneixement del comportament del
sistema per poder formular-ne una relacio´ funcional i utilitzen les dades experimentals
per ajustar les diferents constants d’aquesta funcio´. Els models emp´ırics tenen pero` la
mancanc¸a que no van me´s enlla` del proce`s que reprodueixen, e´s a dir, no so´n capac¸os
de copsar el comportament de l’ecosistema me´s enlla` dels processos inclosos en el model.
Aquesta puntualitzacio´ e´s particularment important en l’estudi de les PAE, ja que els
models purament estad´ıstics nome´s solen ser u´tils per la interpolacio´ (poden descriure
fets que han ocorregut abans) pero` no serveixen per fer prediccions.
El tercer tipus de models so´n els models basats en regles, e´s a dir, en unes hipo`tesis
simplificadores de l’ecosistema tradu¨ıdes a equacions matema`tiques. Els para`metres no
so´n ajustats matema`ticament, sino que, segons el seu valor, do´nen lloc a diferentes res-
postes del sistema, permetent aix´ı una visio´ global de les respostes a diferentes condicions
d’entorn. Un model d’aquest tipus senzill e´s l’anomenat Lokta-Volterra, amb aquest ti-
pus de model veiem com canviant les taxes de creixement i predacio´, el sistema estudiat
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do´na diferents comportaments. Histo`ricament els models d’aquest tipus so´n els primers
en apareixer al comenc¸ament dels estudis en ecologia teo`rica (Lotka 1925, Volterra 1926,
May 1974, Maynard-Smith 1974).
El quart tipus de models so´n els anomenats probabil´ıstics. Aquests models intenten
superar el problema d’establir unes regles o lleis de funcionament exactes, que apareix
en els models ’basats en regles’. E´s a dir, els models basats en regles (per un valor fixat
dels para`metres) associen sempre un mateix valor de resposta per un mateix valor d’en-
trada. El que es busca amb aquest tipus de models es ampliar el concepte de resposta
del sistema, en lloc de a un valor a un conjunt de valors: per un rang de valors d’entrada
tindrem un rang de valors de sortida, que no han de ser necessa`riament bijectius. Per
implementar aquesta idea s’utilitzen conceptes probabil´ıstics. El fet d’utilitzar concep-
tes probabil´ıstics pot facilitar la comprensio´ d’unes mesures experimentals o arribar a
permetre prediccions qualitatives. Dins d’aquest tipus hi ha els models de lo`gica borro-
sa, que assignen una probabilitat a cadascuna d’una se`rie d’opcions (pesades de forma
convenient), a fi d’arribar a una decisio´ (Silvert, 2001). En aquest tipus de models no
tenim unes opcions u´niques lligades a cada cas, sino que diferents casos poden portar a
una mateixa opcio´ o casos semblants portar a una opcio´ diferent, trencant, per tant, la
bijectivitat existent en els models basats en regles. El principal problema dels models
probabil´ıstics e´s que suposen un cert coneixement previ del sistema a tractar que permeti
donar les regles lo`giques i els pesos adients. En aquest sentit, i parlant d’una forma molt
simplista, el model acaba ’gestionant’ un coneixement impl´ıcit (cal tenir informacio´ del
sistema per saber assignar correctament els pesos adients a cada opcio´) de l’ecosistema
que estem tractant, pero` no serveix per deduir-ne noves caracter´ıstiques.
Si en lloc de prendre aquesta visio´, me´s metodolo`gica, ens centrem en un punt de
vista me´s matema`tic, podem fer una classificacio´ encara me´s senzilla, distingint entre
models deterministes, basats en equacions diferencials ordina`ries o en derivades parcials
(en les quals entrarien els tres primers tipus de models) i models probabil´ıstics, com
poden ser els basats en la lo`gica borrosa, en xarxes neuronals, o en algorismes gene`tics,
etc. (on entraria el quart tipus de model explicat anteriorment). En tot cas, queda clar
que l’eleccio´ d’un tipus de model o un altre dependra`, no nome´s del problema a resoldre,
sino de la informacio´ disponible i, el que e´s me´s important, del grau de coneixement que
tinguem sobre el sistema que hem de tractar.
Els models que s’han utilitzat en aquesta tesi pertanyen al grup dels que hem ano-
mentat deterministes. Que segons la classificacio´ de Silvert en quatre grups, pertanyerien
als tres primers grups: els models constru¨ıts de baix a dalt, els models emp´ırics i els ba-
sats en regles. Abans de descriure’ls en detall, cal explicar breument com s’expressen
matema`ticament algunes relacions funcionals importants en biologia. D’acord amb la
monografia de J.D. Murray (Murray, 1989) les tres interaccions ba`siques que es poden
establir entre espe`cies d’un ecosistema so´n la predacio´, la competicio´ i el mutualisme o
simbiosi.
La relacio´ de predacio´ d’una espe`cie sobre una altra va ser modelada per primer cop,
paral.lelament, per Lotka (1925) i Volterra (1926). Si anomenem N(t) la poblacio´ de
preses i P (t) la poblacio´ de predadors tindrem
dN
dt
= N(a− bP )
dP
dt
= P (cN − d)
(2.1)
on a,b,c i d so´n constants positives. Aquest model suposa: (i) que la presa, en abse`ncia
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de predador creix ilimitadament (terme aN ); (ii) que la predacio´ redueix el creixement
de la presa proporcionalment a les poblacions de predadors i de preses (terme -bNP);
(iii) que sense cap presa per sostenir el predador la poblacio´ d’aquest decau de forma
exponencial (terme -dP); (iv) que la contribucio´ de la presa al creixement del predador
e´s proporcional a la quantitat de preses i a la poblacio´ de predadors (terme cNP). Aquest
model, conegut amb el nom de Lotka-Volterra, es pot modificar per fer-lo me´s real´ıstic,




= N(a− eN − bP )
dP
dt
= P (cN − fP − d)
(2.2)
Quan dues espe`cies comparteixen el mateix recurs o, d’alguna manera el creixement
d’una d’elles limita el creixement de l’altra, tenim un model de compete`ncia. Un model
senzill per expressar-la e´s el segu¨ent
dN1
dt
= N1(k1 − α1N − β12N2) (2.3)
dN2
dt
= N2(k2 − α2N − β21N1) (2.4)
aqu´ı, tambe´, totes les constants so´n positives, ki so´n les taxes de creixement, αi l’invers de
la densitat de saturacio´ o densitat ma`xima de cada poblacio´ (en angle`s, carrying capacity)
i βij e´s precisament una mesura de l’efecte competitiu de la poblacio´ j envers la i. En
aquest cas, cal tenir en compte el que s’anomena el principi d’exclusio´ competitiva de
Gause. Aquest principi diu que quan dues espe`cies competeixen per un mateix recurs
limitant, una d’elles acaba extingint-se. Aquest seria el resultat del sistema 2.3 -2.4 si













La tercera relacio´ ba´sica que es pot donar entre dues espe`cies, es l’anomenada simbiosi.
Per mutualisme o simbiosi s’ente´n una interaccio´ que provoca un d’avantatge mutu. El
model pot e´sser el mateix proposat per compete`ncia pero` amb els signes dels termes
d’interaccio´ positius.
Un cop presentades les interaccions principals entre dues espe`cies, es descriuran d’una
manera me´s concreta els models que s’han utilitzat per estudiar les PAE (inclo`s el cas
me´s particualr de les PAN). Segons Franks (1997a), encara que els models proposats per
PAN (o PAE) so´n un subgrup dels models que tracten l’ecologia plancto`nica, presenten
un conjunt de problemes que els fan rellevants per si mateixos. Aquest autor agrupa els
principals models de PAN en quatre grans classes: i) els models agregats, ii) els models
multiespec´ıfics, iii) els models amb una fisica simple i iv) els models amb f´ısica detallada
(veieu en la taula 2.1 les refere`ncies).
Els models agregats estudien diferents factors que poden influir en la dina`mica de
les proliferacio´ns. Per exemple, Wyatt and Horwood (1973), proposen un model en que
la reduccio´ de la predacio´ a mesura que creix la concentracio´ de ce`l.lules (degut a la
seva capacitat natato`ria) permet a aquestes creixer de forma descontrolada. El model
proposat e´s basa en el cla`ssic de Lokta-Volterra
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Models Wyatt and Horwood (1973)
agregats Kishi and Ikeda (1986)
Truscott (1995)
Models Kemp and Mitsch (1979)
de Ebenho¨h (1987)
multiespe`cies Kishimoto (1990)
Montealegre et al. (1995)
Models Kierstead and Slobodkin (1953)
amb Kamykowski (1981)
f´ısica Kishi and Ikeda (1986)
simple Franks (1997b)
Models amb Kishi and Ikeda (1986)
f´ısica detallada Yanagi and Others (1995)
Taula 2.1: Tipus de models utilitzats per estudiar les PAN.
dPn
dt





= rsPs − γ
(2.6)
on Pn i Ps so´n dues espe`cies de fitopla`ncton, amb i sense capacitat natato`ria, rn i rs
respectivament so´n les taxes de creixement d’aquests dos tipus de fitopla`ncton i γ e´s
un coeficient de predacio´. En aquest model, la quantitat d’espe`cie mo`bil consumida no
augmenta quan augmenta la concentracio´ d’aquesta espe`cie.
Dins d’aquest mateix grup cal mencionar el treball de Truscott (1995) que, basant-se
en Steele and Henderson (1992), proposa models de tres equacions (nutrient, fitopla`ncton,
zoopla`ncton) o de dues (fitopla`ncton, zoopla`ncton) que incorporen una funcio´ log´ıstica
que limita el creixement del fitopla`ncton (per exemple, en representacio´ de l’esgotament





















En aquest model s’introdueix un para`metre γ que indica la proporcio´ de fitopla`ncton
predat que passa a formar part de la biomassa del zoopla`ncton, un para`metre K que e´s
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la carrying capacity i un ² que representa la taxa de mortalitat del zooplankton. Aqu´ı cal
ressaltar la funcio´ Holling tipus 3, la qual prediu taxes de predacio´ gairebe´ zero per baixes
concentracions de fitopla`ncton. Truscott i Brindley (1994b) estudien el comportament
d’aquest sistema per a canvis en temporals de la taxa de creixement del fitoplancton
deguts a variacions en el forc¸ament extern de variables com la irradia`ncia. En el seu





≡ s > 0 (2.8)
Les condicions cr´ıtiques aqu´ı venen donades per un canvi en la taxa de creixement
del fitopla`ncton respecte de la predacio´ pel zoopla`ncton. E´s a dir, hi ha un llindar de la
taxa de creixement quan compensa la predacio´ com a factor de pe`rdua.
Fins aqu´ı, com ja es comenta a Steele and Henderson (1992) hem vist dos mecanismes
que poden donar lloc a una PAE, un mecanisme de ”baix a dalt”, mitjanc¸ant la variacio´ de
la taxa de creixement me´s l’acumulacio´ (e´s a dir tenint en compte els efectes d’acumulacio´
produ¨ıts per la f´ısica) del fitoplancton, o be´ un control de ”dalt a baix”mitjanc¸ant la
pressio´ que exerceix el zoopla`ncton sobre el creixement net del fitopla`ncton a trave´s de
la predacio´.
La segu¨ent classe de models, els multiespec´ıfics, consideren les PAE en el context
de tota la comunitat plancto`nica (Franks, 1997a). Aquests models permeten abordar el
cas, dif´ıcil, d’una espe`cie determinada que creix me´s de l’habitual i pot esdevenir nociva
sense tenir necessa`riament, un paper dominant en la comunitat. Un dels principals
problemes que presenta l’aplicacio´ pra`ctica de models multiespec´ıfics a situacions reals
e´s la manca d’informacio´ suficient sobre taxes de creixement i altres para`metres per la
inicialitzacio´ del model. Aquesta imprecisio´ en l’estat inicial augmenta al llarg del temps
de simulacio´ i pot fer que la dina`mica final sigui dif´ıcil d’interpretar. Els estats transitoris
entre els diferents compartiments del model fan que el senyal ’real’ quedi emmascarat.
D’altra banda, el factor fonamental del forc¸ament f´ısic pot estimular les fluctuacions dels
transients.
El tercer tipus de models so´n els models amb f´ısica simple. Aquests models acoblen
l’ecosistema i la dina`mica de l’entorn amb equacions de balanc¸ gene`riques
∂P
∂t
+∇(P~u) = κ∇2P + production− sinking (2.9)
on P e´s la concentracio´ d’individus d’una espe`cie, ~u = (u, v, w) e´s l’adveccio´ del medi i κ
e´s el coeficient de difusio´.
El canvi de P (el pla`ncton) e´s degut al balanc¸ entre adveccio´ , dispersio´, i creixement
i mortalitat dels organismes. El camp de velocitats (u,v,w) i κ poden obtenir-se a partir
de mesures o be´ d’altres models que resolguin les equacions de moviment del medi. A la
pra`ctica, pero`, el coneixement d’aquests termes pot representar una dificultat important,
que s’afegeix a la pro`pia de la dina`mica biolo`gica.
Un dels primers i me´s ba`sics models amb aquest acoblament f´ısic-biolo`gic, utilitzat







En principi, es suposa que el fitopla`ncton creix, amb una taxa de creixement r, en un
segment favorable al llarg d’una coordenada i difo`n nome´s pels extrems, amb un coeficient
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de difusio´ κ. El tamany (L) del segment me´s petit que pot mantenir una proliferacio´ en






O`bviament, aquest model e´s transferible a dues o me´s dimensions. El segment favo-
rable pel creixement es transformaria llavors en una superf´ıcie o un volum. La dina`mica
representada en l’equacio´ 2.10 e´s molt limitada: nome´s te´ difusio´ i creixement exponenci-
al, pero` te´ un gran valor conceptual. Kishi and Suzuki (1978) van estudiar les condicions
de persiste`ncia d’una taca en una equacio´ me´s general, amb adveccio´, difusio´, creixement
exponencial i una funcio´ arbitra`ria, f, que podia ser una funcio´ de Michaelis-Menten o
una log´ıstica de creixement (veure Franks (1997a) per refere`ncies). Posteriorment s’han
anat proposant altres models que proposen generalitzar l’equacio´ 2.10. A Okubo (1980)
se’n pot trobar un estudi detallat. Evidentment, les situacions reals so´n molt me´s com-
plexes que la que representa 2.10. En alguns models es diu (Wroblesky et al., 1975,
Levandowsky, 1979) que la mida mı´nima d’una taca de fitopla`ncton e´s me´s gran que la
donada per l’equacio´ 2.11, el que suggereix que la dina`mica interna del sistema biolo`gic
pot ser un factor determinant. Per aquesta rao´ l’aplicacio´ dels models donats per les
equacions 2.6 i 2.7 pot ser me´s u´til tot i que porti me´s dificultats.
Finalment tenim els models amb f´ısica detallada. Sovint so´n models que pretenen
arribar a ser eines predictives. Per aixo` han de tenir una representacio´ acurada dels
forc¸aments i de les condicions de contorn (com irradia`ncia, vent, marees i topografia).
En aquest tipus de models e´s important obtenir una bona representacio´ de l’entorn
f´ısic, que pot ser me´s o menys complex, en funcio´ del problema a tractar. Aix´ı, hi
ha des de models simples de dues capes, forc¸ats per vents estacionaris, a models amb
estratificacio´ cont´ınua que inclouen submodels de turbule`ncia que incorporen els efectes
del vent i del forc¸ament mareal. Aquests tipus de models es basen tambe´ en 2.9 pero`
la difere`ncia rau en el detall amb que es descriu el camp de velocitats. En general
s’implementen a partir de la incorporacio´ d’un mo`dul biolo`gic me´s o menys complexe a un
model hidrodina`mic. Alguns exemples so´n els de Kishi and Ikeda 1986 i el de Yanagi and
Others 1995. Me´s modernament, s’han anat desenvolupant acoblaments com el model
POM-ERSEM on el camp f´ısic de velocitats ve donat per un model de circulacio´ general
(Princenton Oceanographic Model, POM) i la dina`mica qu´ımica i biolo`gica es simula a
partir d’un model multiespec´ıfic d’ecosistema (European Regional Seas EcosystemModel,
ERSEM). L’acoblament e´s realitza, ba`sicament, dividint el model biolo`gic en caixes,
cadascuna de les quals te´ una dina`mica biolo`gica pro`pia condicionada pel model f´ısic,
que imposa el transport dels elements biolo`gics entre caixa i caixa. Per tant, el model
f´ısic funciona com a condicio´ de frontera i com a forc¸ament del model biolo`gic. A la
seccio´ segu¨ent s’explicara` amb me´s detall el funcionament del model ERSEM, utilitzat
en el cap´ıtol 5 d’aquesta tesi.
2.1 El model ERSEM
El model European Regional Seas Ecosystem Model (ERSEM) va e´sser creat sota el
projecte ERSEM del programa MAST (Marine Science and Technology) de la Comissio´
Europea, amb l’objectiu de desenvolupar un model gene`ric del cicle del carboni i macro-
nutrients, nitrats, fosfats i silicats, en els mars temperats d’Europa.
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Figura 2.1: Esquema general de l’acoblament del model i de les funcions de
forc¸ament. El model f´ısic calcula el camp de temperatura (T), salinitats (S)
i difusio´ turbulenta (KH) i les funcions hidrodina`miques de forc¸ament: flux
d’aigua, tensio´ del vent (τW ), fluxe radiatiu (QS), evaporacio´, calor latent i
fluxes de radiacio´ d’ona curta (QE , QH i QB). El mo`dul ecolo`gic pela`gic e´s
forc¸at per la radiacio´ solar i l’entrada de nutrients i materia orga`nica parti-
culada. Les fletxes amb l´ınia discont´ınua representen processos que encara
no esta`n implementats en el model. Extret de Vichi et al. (1998).
En la seva darera versio´, el model ERSEM planteja un conjunt d’equacions diferencials
ordina`ries amb unes 40 variables d’estat (inclosos els nutrients principals i diversos grups
de productors primaris i secundaris) (Baretta and Baretta-Bekker, 1997). Pel que fa a
l’organitzacio´, l’ERSEM consta de dos submodels interconnectats, el pela`gic i el be`ntic
i te´ una estructura de programes i subprogrames organitzats en mo`duls. D’aquesta
manera es pot modificar una o me´s parts o incorporar-ne de noves fent canvis mı´nims
en l’estructura general. Pel que fa a l’espai, el model el divideix en caixes, cadascuna
de les quals representa un volum de l’espai f´ısic. Per exemple, per a la simulacio´ del
Mar del Nord, es divideix tot el domini en caixes que cobreixen la superf´ıcie i tambe´ en
profunditat (Baretta and Baretta-Bekker, 1997). Hi ha fluxes entre caixes adjacents i
les que formen les fronteres del sistema, tant a superf´ıcie (amb el forc¸ament pel vent i la
llum) com al fons (interaccio´ amb el bentos) tenen condicions especials de contorn.
2.1.1 El model
Els constituents biolo`gics del model formen el que s’anomenena grups funcionals, i estan
integrats en tres classes principals: productors primaris, consumidors i descomponedors.
Un grup funcional defineix una classe d’organismes a trave´s de les seves funcions ba`siques
en relacio´ a la resta del sistema i a la xarxa tro`fica. Aix´ı, aquests grups funcionals biolo`gics
es tracten segons el concepte d’organisme estandard, que engloba un grup d’organismes
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Figura 2.2: Diagrama de fluxe de les principals interaccions tro`fiques impli-
cades en la parametritzacio´ dels grups funcionals. Extret de Vichi (1999).
amb caracter´ıstiques similars (en termes d’interaccions funcionals biolo`giques) sense tenir
en compte les particularitats de cada espe`cie o individu. Tots els processos biolo`gics
universals d’assimilacio´ de nutrients, respiracio´, excrecio´, egestio´, etc. estan modelats
utilitzant aquest concepte. La difere`ncia entre els grups funcionals rau principalment en
els valors de les constants i para`metres, obtinguts experimentalment, trets de la literatura
o derivats per consideracions alome`triques.
El submodel pela`gic
Dins el submodel pela`gic tenim tres mo`duls principals (Ebenho¨h et al., 1997): productors
primaris, consumidors i organismes que descomponen la mate`ria orga`nica (principalment
bacteris).
El mo`dul de produccio´ prima`ria esta` compost per quatre grups funcionals
1. picoalgues, fitopla`ncton en el rang de mides entre 0.2 a 2 µm de diametre esfe`ric
equivalent (ESD). So´n consumides pels flagel.lats hetero`trofs.
2. flagelats autotro`fics, de 2 a 20 µm ESD. Consumides pels nanoflagel.lats hetero`trofs,
micro i mesozoopla`ncton.
3. diatomees, de 20 a 200 µm ESD. Consumides, pel micro i mesozoopla`ncton.
4. dinoflagelats, de 20 a 200 µm ESD. Inicialment no predades en el model.
Els grups difereixen en els valors nume`rics de cada para`metre (per exemple la taxa
de creixement ma`xima, la taxa de predacio´, etc.). Es suposa un nutrient limitant (N o
P) excepte en el cas de les diatomees, que depenen tambe´ del silici.
El grup de consumidors consisteix en quatre grups funcionals. Les relacions de preda-
cio´ estan normalment restringides al grup funcional immediatament me´s petit (en talla)
o al mateix grup (canibalisme).
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1. microzoopla`ncton, zoopla`ncton amb ESD dins el rang 20 to 200 µm. S’exclouen
els flagel·lats i els nauplis o altres estats larvaris del mesozoopla`ncton o dels orga-
nismes be`ntics. Consumeix diatomees, flagel.lats hetero`trofs i flagel·lats auto`trofs
que poden ser to`xics o no (no es distingeix origina`riament aquest concepte).
2. flagel·lats hetero`trofs amb dimensions entre 2 and 20 µm. Preden sobre bacteris i
picopla`ncton.
3. mesozoopla`ncton carn´ıvor. Consumeix microzoopla`nton.
4. mesozoopla`cton omn´ıvor. Preda sobre diatomees, flagel.lats auto`trofs i microzo-
opla`ncton.
Finalment, els descomponedors e´s representat pels bacte`ris pela`gics. Les funcions
tenen en compte processos aero`bics i anaero`bics i permeten la utilitzacio´ dels substrats
sota condicions hipo`xiques o ano`xiques.
El submodel be`ntic
El submodel be`ntic esta` format per tres capes (Blackford, 1997): capa oxigenada, oxidit-
zada i redu¨ıda. Es resolen els fluxes de nutrients entre les capes i amb el sistema pela`gic.
Es consideren un compartiment de detritus (en part provinent de la materia particulada
del submodel pela`gic) subdividit en categories (dissolts, particulats i refractaris) i du-
es xarxes tro`fiques. Una d’aquestes xarxes tro`fiques representa la ruta de reciclatge de
’superf´ıcie’ via els organismes filtradors i els predadors epibe`ntics. L’altra xarxa tro`fica
representa la ruta de ’sub-superficie’ que inclou bacteris (aero`bics i anaero`bics), meio-
bentos i altres predadors que viuen entre els sediments En aquest submodel, la difere`ncia
de mida entre predadors i preses pot ser molt me´s gran que en la part pela`gica.
2.1.2 Les equacions
La versio´ d’ERSEM utilitzada aqu´ı nome´s considera la part biolo`gica, tot i que, en
general, el model esta` preparadat per l’acoblament d’un model f´ısic. La biomassa de
cada grup funcional s’expressa com a concentracio´ de carboni (mgC/m3) o dels nutrients
corresponents (tots en mmol/m3). Aix´ı, les equacions es poden escriure, de forma general,























e´s l’evolucio´ temporal deguda als processos biolo`gics.
El canvi d’aquesta variable, C(~x, t), es pot entendre com a variacions o fluxes dels
seus constituents (carboni i nutrients). Cada grup funcional vindra` representat com una
concentracio´ de carboni i de nutrients en un instant de temps determinat. Si per exemple
considerem el grup funcional de diatomees dins del mo`dul de fitopla`ncton, tindrem uns
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valors de concentracio´ de carboni (C), nitrogen (N), fosfor (P) i silicat (Si); per tant,
matema`ticament podem pensar en que la variable gene`rica C(~x, t) e´s un vector amb
quatre components, corresponents a cadascun dels quatre nutrients principals, aix´ı
Cj(~x, t) ≡ (C1, C2, C3, C4) ≡ (Cc(~x, t), Cn(~x, t), Cp(~x, t), Cs(~x, t)) (2.13)
si normalitzem cadascuna de les components del vector respecte de la component que
ens do´na la concentracio´ en carboni queda,
L(Cj) = 1
Cc

















(Ic, In, Ip, Is) =
(
1, 1.260× 10−2, 7.862× 10−4, 3.0× 10−2) (2.15)
Notem que l’aplicacio´ de l’operador L al vector constant Ij condueix a un nou vector
que te´ la relacio´ de Redfield per components (les unitats d’aquest vector en el model so´n
mmol de nutrients per mg de carboni).















e significa qualsevol proce´s que impliqui un canvi en la variable d’estat considerada.
































on s’han separat els termes corresponents a creixement (pp), respiracio´ (resp), excrecio´
(out), pe`rdua per sedimentacio´ (sink), i el terme de predacio´ (prd), que expressa el
consum total per part de tots els predadors zooplancto`nics.

































on, una tenim un terme d’assimilacio´ (upt) equivalent al de creixement de 2.17, respiracio´
(resp), excrecio´ (out), predacio´ total (prd) i pe`rdua (sink) per mortalitat i/o canibalisme.
2.1.3 El model ERSEM i les PAE
Com s’ha explicat a la introduccio´, una de les tasques del projecte BIOHAB, en el
qual s’enmarca part d’aquest treball, era implementar un mo`dul que considere´s un grup
algal productor de toxines (algues to`xiques) i els efects biolo`gics d’aquestes toxines en
relacio´ amb la produccio´ de PAE. Per fer-ho ens hem centrat nome´s en la part biolo`gica
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del model ERSEM. Hem simplificat l’entorn f´ısic, considerant un ambient semi-tancat
o tancat, en el que s’eliminaven les variacions degudes al transport f´ısic (adveccio´ i
difusio´). A fi de centrar les simulacions en la part pela`gica, el submodel be`ntic ha estat
desconnectat. Aix´ı s’evitava la dificultad d’introduir uns para`metres dels quals no es
tenia cap informacio´ pels escenaris estudiats (vegeu cap´ıtol 5). Els valors de variables
com les concentracions de nutrients, que normalment estan condicionades pel submodel
be`ntic, han estat subministrats a partir de series temporals mesurades. Per tant, tenim









El grup funcional d’algues to`xiques posseeix les mateixes caracter´ıstiques que els fla-
gel.lats autotro`fics, pero` presenta a me´s un terme al.lelopa`tic d’interaccio´ amb l’altre grup
de flagel.lats autotro`fics. Aix´ı, el mo`dul de produccio´ prima`ria original queda modificat, i
en lloc del grup de dinoflagel.lades tenim el grup de flagel.lats autotro`fics to`xics, consumits
pels nanoflagel.lats hetero`trofs i pel micro i mesozoopla`ncton.
A me´s d’al.lelopatia, que actuava dins el mateix mo`dul de produccio´ prima`ria, el nou
grup funcional podia produir canvis de prefere`ncia en la predacio´. En aquest cas, les
interaccions tenien lloc amb el mo`dul de consumidors.




































es tracta de la mateixa equacio´ 2.17 amb un terme addicional (all), nome´s diferent de zero
en els flagel.lats auto`trofs no to`xics, que expressa l’efecte al.lelopa`tic. Aquest es formula
matema`ticament com un tipus d’interaccio´ amb termes de segon ordre en la concentracio´
(Mukhopadhyay et al., 1998, Sole´ et al., 2003).









on γ e´s el para`metre al.lelopa`tic, que te´ un valor de 8.0 × 10−10 pel cas experimental
estudiat al cap´ıtol 3.
La prefere`ncia, considerada me´s a fons al cap´ıtol 5, nome´s es comentara` breument.










Z r0Z so´n expressions que modifiquen la taxa ma`xima de predacio´ en funcio´
de la disponibilitat de preses i de la temperatura de l’aigua, respectivament. La forma
funcional de fTZ , que depe´n de la temperatura, es pot veure a l’ape`ndix B, r0Z indica
la taxa potencial espec´ıfica de creixement. Si considerem, FZ com la suma de totes les
preses disponibles, expressada en mg C/m3, tenim
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on hZ e´s el coeficient de semi-saturacio´. Per a cada grup funcional X, sobre el que preda


















Els para`metres δZ,X indiquen la disponibilitat del tipus de presa corresponent i s’han
utilitzat per quantificar l’efecte de prefere`ncia en la predacio´.
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yu` su` ze´ bu` da´
Com me´s de pressa hom vol anar,
menys hom se’n surt. (lit.)
La millor ta`ctica no e´s sempre la me´s
evident.
3.1 Introduccio´
El terme al.lelopatia, apareix citat per Molist(1937)(veure Rice, 1984) i e´s definit per Rice
(1984) com la influe`ncia d’una planta sobre el creixement d’una altra mitjanc¸ant l’alli-
berament de compostos qu´ımics (anomenats substa`ncies al·lelopa`tiques o allelochemicals
per Whittaker and Feeny, 1971) en el medi. Aquesta interaccio´ pot incloure efectes posi-
tius( per exemple, estimulacio´ del creixement) i negatius, pero` molts autors restringeixen
l’u´s del terme al.lelopatia als efectes negatius. En aquest cas es considera la substa`ncia
al.lelopa`tica com una toxina que pot inhibir el creixement o augmentar la mortalitat de
l’espe`cie afectada (es poden trobar exemples al mateix Rice, 1984). L’al.lelopatia s’ha ob-
servat en diversos ecosistemes (Rice, 1984) i s’ha comprovat, tant en treballs de camp com
en experiments in vitro (Chan et al., 1980, Gentien and Arzul, 1990, Nielsen et al., 1990,
Maestrini and Grane´li, 1991, Myklestad et al., 1995, Uchida et al., 1999, Schmidt and
Hansen, 2001, Tillmann and John, 2002), que pot existir entre espe`cies de microalgues
marines. Malgrat tot, la naturalesa bioqu´ımica d’aquestes substa`ncies al.lelopa`tiques i el
0Aquest cap´ıtol ha estat enviat en forma d’article a la revista Ecological Modelling
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seu paper en els ecosistemes aqua`tics marins encara no s’ente´n prou be´.
Un primer estudi teo`ric adrec¸at a la formulacio´ matema`tica de les interaccions al-
lelopa`tiques va ser publicat per Maynard-Smith (1974). Aquest autor va considerar
un model de compete`ncia entre dues espe`cies (tipus Lokta-Volterra) i va afegir-hi un
terme que expressava l’efecte d’una substa`ncia to`xica alliberada constantment al medi
per una de les espe`cies, que esdevenia nociva per a l’altra. En el model proposat per
Maynard-Smith (1974), la compete`ncia estava representada per termes quadra`tics, e´s a
dir, proporcionals al quadrat de la concentracio´ de cadascuna de les espe`cies (per a la
compete`ncia intra-espec´ıfica) o al producte de la concentracio´ d’una d’elles per la de
l’altra competidora (per a la compete`ncia inter-espec´ıfica) i els efectes al.lelopa`tics esta-
ven expressats com un terme dependent del producte del quadrat de la concentracio´ de
l’espe`cie objectiu de la toxina (no-to`xica) per la concentracio´ de l’espe`cie to`xica (si P1
e´s la densitat de poblacio´ de l’alga to`xica i P2 la de la no to`xica, el terme d’interaccio´
al·lelopa`tica tindria la forma P 21P2). E´s a dir, tindrem una interaccio´ proporcional a
l’espe`cie to`xica i proporcional al quadrat de la no to`xica, aixo` s’afegeix, com una interac-
cio´ me´s a les ja existents, on caldra` tenir en compte la constant de proporcionalitat o
coeficient al.lelopa`tic.
Despre´s de la formulacio´ proposada per Maynard-Smith (1974), l’al.lelopatia s’estudia
en els models nome´s de forma marginal (M.J. de Freitas and A.G. Fredrickson, 1978),
com un efecte afegit. Cal arribar als treballs de Chattopadhyay (1996) per trobar una
ana`lisi exhaustiva de l’estabilitat local d’un sistema de dues espe`cies competidores que
inclogui interaccions al·lelopa`tiques. Utilitzant una funcio´ de Lyapunov, aquest autor
demostra` que la introduccio´ de substa`ncies to`xiques tenia un cert efecte estabilitzant
sobre el sistema, que era inestable sense els termes al.lelopa`tics. La relacio´ entre els
coeficients al.lelopa`tics de les dues espe`cies (Chattopadhyay suposava que totes dues
desprenien substa`ncies al·lelopa`tiques jugava un paper determinant pel que fa a aquest
efecte. Me´s recentment Mukhopadhyay et al. (1998) van estudiar un sistema de dues
espe`cies competidores on cadascuna de les quals produ¨ıa substa`ncies amb efectes al-
lelopa`tics sobre l’altra, com en llur model anterior, pero` aquesta vegada afegien un retard
en l’augment de concentracio´ de toxina respecte del creixement de les algues productores,
degut a que consideraven que la produccio´ de toxina requeria un cert temps d’adaptacio´.
E´s a dir s’introdueix un terme d’interaccio´ al.lelopa`tica que presenta no comenc¸a a actuar
fins passat un cert temps. Desenvolupaments posteriors d’aquest model ba`sic, incloent-
hi heterogene¨ıtat temporal i espacial es podem trobar a Mukhopadhyay et al. (2003).
D’altra banda, Dubey and Hussain (2000) fa una ana`lisi matema`tica d’un model tipus
Lokta-Volterra que considera expl´ıcitament la difusio´ de les substa`ncies to`xiques.
Les formulacions considerades anteriorment estan basades en una descripcio´ fenome-
nolo`gica tipus Lokta-Volterra i utilitzen termes d’interaccio´ quadra`tics per representar
les interaccions competitives (si P1 i P2 so´n les dues algues, apareixen termes del tipus:
PiPi o be´ PiPj amb i, j=1,2). En aquests models, la densitat de saturacio´ o carrying
capacity d’una poblacio´ es pot definir com el quocient entre els coeficients de creixement
espec´ıfic i de compete`ncia intra-espec´ıfica (vegeu la seccio´ 3). Uns altres models apli-
quen una aproximacio´ mecanicista i consideren expl´ıcitament el consum d’uns recursos
limitants com la causa de la compete`ncia intra i inter-espec´ıfica entre poblacions coexis-
tents. Sovint, les taxes de creixement es parametritzen utilitzant una funcio´ de Monod
dependent de la concentracio´ de recursos. Aquests models s’han aplicat, per exemple,
al desenvolupament de la teoria de la compete`ncia pels recursos i a l’avaluacio´ del pa-
per de les diferents interaccions, inclosa l’al.lelopatia, en la determinacio´ de l’estabilitat
i la biodiversitat en sistemes multiespec´ıfics (Grover, 1997, M.J. de Freitas and A.G.
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Fredrickson, 1978). Idealment, una formulacio´ d’interaccions competitives que tingui en
compte expl´ıcitament els recursos limitants, hauria d’e´sser superior a les que utilitzen
una carrying capacity i interaccions competitives tipus Lokta-Volterra, ja que la conside-
racio´ expl´ıcita dels recursos permet estudiar els mecanismes pel quals aquests afecten el
comportament general del sistema. Tot i aixo`, a la pra`ctica, la falta d’informacio´ adient
per parametritzar correctament aquest tipus de models fa que sovint s’hagi de desestimar
el seu u´s.
Malgrat els desenvolupaments teo`rics existents, so´n escassos els estudis que han abor-
dat una modelitzacio´ de les interaccions al.lelopa`tiques en poblacions de fitopla`ncton
naturals o cultivades (en podem trobar un a Uchida et al., 1999). Per aixo`, quina e´s la
forma me´s adient per a la representacio´ matema`tica de l’al.lelopatia en models de pobla-
cions microalgals naturals o experimentals i quin e´s l’ordre de magnitud dels para`metres
utilitzats en aquests models so´n encara qu¨estions obertes. L’objectiu d’aquest cap´ıtol
e´s explorar l’aplicacio´ de models matema`tics ba`sics d’interaccio´ al·lelopa`tica a dades ex-
perimentals sobre cultius de microalgues marines. La produccio´ de toxines, e´s a dir de
substa`ncies que afectin negativament a les algues competidores, e´s un fenomen ben docu-
mentat en cultius de laboratori amb elevades concentracions algals i citat com a possible
causa de proliferacions algals nocives (PAN) (Vila, 2001). Aquest treball e´s un primer
pas per implementar aquestes interaccions en models ecolo`gics me´s complexos i per ana-
litzar l’impacte de l’al.lelopatia com un potencial factor de control del desenvolupament
de PAN.
Per al present estudi presentat ens centrarem en una espe`cie, Chrysocromulina polyle-
pis, citada com a productora d’una toxina capac¸ d’inhibir la motilitat i a`dhuc de causar
mortalitat d’altres algues. L’any 1988, en aigu¨es escandinaves, aquesta espe`cie va produir
una extensa PAN que va causar una gran mortaldat de peixos en cultiu (Maestrini and
Grane´li, 1991). Tot i que no es van fer experiments en aquell moment, les observaci-
ons de ce`l·lules moribundes d’espe`cies de fitopla`ncton acompanyants de la proliferacio´ i
experiments posteriors suggeriren que C. polylepis alliberava substa`ncies al·lelopa`tiques
que podien afectar algues i altres organismes plancto`nics (Nielsen et al., 1990, Mykles-
tad et al., 1995). Les dades experimentals utilitzades aqu´ı procedeixen d’un treball de
laboratori en que Schmidt and Hansen (2001) van exposar poblacions de 15 espe`cies
de fitopla`ncton mar´ı a suspensions denses de C. polylepis i van dissenyar una se`rie d’-
experiments amb cultius per assajar l’efecte de la concentracio´ de ce`l.lules i la fase de
creixement de C. polylepis sobre la dinoflagel.lada Heterocapsa triquetra. El resultat ge-
neral d’aquests experiments va ser que C. polylepis tenia un efecte nociu sobre totes
excepte una de les espe`cies assajades. En cultius mixtes amb C. polylepis i H. trique-
tra, les ce`l.lules d’aquesta darrera esdevenien immo`bils i el creixement de la poblacio´
es redu¨ıa. Evidentment, les caracter´ıstiques d’una interaccio´ al.lelopa`tica so´n fortament
dependents de les espe`cies considerades, pero` el cas de la C. polylepis pot servir com a
punt de partida per estendre i generalitzar els resultats a altres espe`cies.
En la segu¨ent seccio´ d’aquest cap´ıtol es resumeixen breument els trets ba`sics i els
resultats dels treballs experimentals de Schmidt and Hansen (2001). En la seccio´ 3,
es descriu i resol anal´ıticament un model matema`tic per representar la interaccio´ al-
lelopa`tica d’acord amb els resultats dels experiments. En les seccions 4 i 5, es descriu el
procediment d’ajust de les dades experimentals a dos variants de formulacio´ del model.
Finalment, es fa una discussio´ dels resultats trobats.
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(a) (b)
Figura 3.1: Creixement de C. polylepis (a) i H. triquetra(b) en monocultius
per diferents concentracions inicials: 2000 cells/ml de C. polylepis i 10 cells/ml
of H. triquetra (de Schmidt, 2001)
3.2 Efecte al.lelopa`tic entre C. polylepis i H. triquetra
En els experiments de Schmidt and Hansen (2001), una poblacio´ de la dinoflagelada no
to`xica Heterocapsa triquetra era sotmesa a l’accio´ de diferents concentracions de l’alga
to`xica Chrysocromulina polylepis. En els cultius mixtes (amb les dues espe`cies juntes),
despre´s d’una fase inicial de 5 dies de creixement exponencial, les ce`l.lules d’H. triquetra
comenc¸aven a perdre mobilitat i la poblacio´ decreixia (fig. 3.2). Quan la concentracio´
inicial de C. polylepis s’incrementava, el comportament d’H. triquetra era similar, pero`
la poblacio´ decreixia me´s ra`pidament. Els cultius senescents de C. polylepis perdien
toxicitat, pero` aquest efecte no es produ¨ıa fins que havien passat temps de cultiu me´s
grans que els considerats aqu´ı.
Com es pot observar a (fig. 3.1), les dues espe`cies presenten un comportament log´ıstic
que es satura despre´s de 10 a 14 dies de comenc¸ats els monocultius. Fins i tot quan
s’assoleixen les ma`ximes concentracions de ce`l.lules queda un exce´s de nutrients i Schmidt
and Hansen (2001) conclouen que no hi ha mai limitacio´ per N o P. No queda clar,
pero`, que` e´s el que acaba limitant el creixement de C. polylepis, encara que els autors
suggereixen que pot haver-hi algun canvi en el pH o en la disponibilitat de CO2. Aquests
factors poden afectar la toxicitat de C. polylepis, pero` no influ¨ıen en els resultats dels
experiments amb l’H. triquetra durant els temps de cultiu considerats aqu´ı.
Per tal de treballar amb unitats comparables, els valors de concentracio´ cel.lular pro-
porcionats per Schmidt and Hansen (2001) s’han passat a miligrams de carboni per metre
cu´bic (mgC/m3) utilitzant la relacio´ (Verity et al., 1992)
C = 0.433× V 0.863 (3.1)
on C e´s la biomassa cel.lular en pgC/cell i V e´s el volum cel.lular en µm3. El carboni
calculat e´s 312.3 pgC/cell per H. triquetra (volum de la ce`l.lula: 2050µm3) i 30.8 pgC/cell
per C. polylepis (volum de la ce`l.lula: 140 µm3). Les figures 3.2, procedents de Schmidt
and Hansen (2001), han estat refetes amb les noves unitats.
Les densitats de saturacio´ o carrying capacities per les diferents espe`cies poden ser
estimades a partir de les concentracions de saturacio´ en els monocultius. Aix´ı, els valors
inicials i de saturacio´ per Heterocapsa triquetra en les noves unitats so´n 3.1mgC/m3, (10
cells/ml) i 31227.0 mgC/m3 (105 cells/ml), respectivament. Per C. polylepis, es tenen
tres concentracions inicials 62.0mgC/m3 (2000 cells/ml), 154.0mgC/m3 (5000 cells/ml)
i 308.0 mgC/m3 (10000 cells/ml), i la concentracio´ de saturacio´ e´s d’aproximadament
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(a) (b)
Figura 3.2: Creixement de C. polylepis (a) i H. triquetra (b) en cultius mix-
tes per diferents concentracions inicials de C. polylepis. 4 correspon a una
concentracio´ inicial de 2000 cells/ml de C. polylepis, © a 5000 cells/ml i  a
10000 cells/ml.(de Schmidt, 2001)
de 9240.0 mgC/m3 (3 × 105 cells/ml). Com es pot veure a les figures 3.1 i , aquesta
concentracio´ de saturacio´ de C. polylepis e´s tambe´ caracter´ıstica dels cultius mixtes.
3.3 Model del sistema al·lelopa`tic experimental
Com a punt de partida per modelar el comportament dels cultius mixtes, es prendra`
el model de dues espe`cies amb compete`ncia i termes al.lelopa`tics estudiat per Chatto-
padhyay (1996). En aquest model, que es basa en el proposat anteriorment per Maynard-




= P1[µ1 − α1P1 − β12P2 − γ1P1P2]
dP2
dt
= P2[µ2 − α2P2 − β21P1 − γ2P1P2]
(3.2)
on µi (i=1,2), so´n les taxes de creixement, αi les taxes de compete`ncia intra-espec´ıfica de
cadascuna de les dues espe`cies, β12iβ21 els para`metres de compete`ncia inter-espec´ıfica i γi
els coeficients que caracteritzen la interaccio´ al.lelopa`tica (o coeficients al.lelopa`tics). Tot
i no ser lineal, aquesta formulacio´ de l’al.lelopatia e´s la forma funcional me´s simple per
representar una interaccio´ en que una de les espe`cies produeix una substa`ncia to`xica per
l’altra, pero` nome´s quan l’altra e´s present. Tots els para`metres so´n constants positives
excepte γi que pot ser positiva (efecte inhibitori) o negativa (efecte estimulatori). L’estudi
matema`tic de (Chattopadhyay, 1996) indica que termes al.lelopa`tics d’inhibicio´ mu´tua
(γ1 i γ2 positives) estabilitzen el sistema. La introduccio´ d’un retard en el sistema, que
pot representar el temps necessari per que les ce`l.lules to`xiques madurin i siguin capaces
d’alliberar la substa`ncia al·lelopa`tica al medi, no modifica les propietats d’estabilitat en
el punt de coexiste`ncia de les dues espe`cies (Mukhopadhyay et al., 1998).
Com s’ha comentat a la introduccio´, el tipus de model descrit a 3.2 expressa que
els individus d’una espe`cie influeixen sobre els de la mateixa espe`cie (compete`ncia intra-
espec´ıfica) i sobre els de les altres (compete`ncia inter-espec´ıfica), pero` no indica com
succeeix aquest efecte. Possiblement, un dels mecanismes d’interaccio´ es el consum dels
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mateixos nutrients per les dues poblacions. No obstant, les dades necessa`ries per imple-
mentar un model mecan´ıstic d’aquest proce´s (p.e. M.J. de Freitas and A.G. Fredrickson,
1978) estan fora de l’abast dels experiments considerats aqu´ı i en general tampoc no
es troben en altres experiments publicats sobre interaccions al.lelopa`tiques entre micro-
algues. Degut a que el model considerat aqu´ı 3.2 sera` ba`sicament utilitzat com una
eina d’exploracio´ de la importa`ncia potencial del terme al.lelopa`tic, pensem que la nostra
aproximacio´ e´s justificable.
Com es pot veure a partir dels experiments (figs. 3.2 i 3.1), la corba de creixement
de l’alga to`xica e´s similar pels monocultius i per tots els cultius mixtes amb diferents
concentracions inicials. Per aixo`, suposem que el terme competitiu que afecta a l’alga
to`xica (P2) pot negligir-se. En el cas de la no to`xica (P1), una se`rie d’experiments
nume`rics per diferents valors al voltant d’un factor 10 vegades superior i inferior al
coeficient de compete`ncia intra-espec´ıfic (i.e. entre 10−3 i 10−6), indiquen que l’efecte
de la compete`ncia intra-espec´ıfica nome´s e´s significatiu a partir per a concentracions me´s
altes que les trobades en els cultius experimentals. D’acord amb aquestes consideracions,
prendrem β12 = β21 = 0. Si teninm en compte que nome´s una espe`cie e´s to`xica, γ2 = 0,
i les equacions (3.2) es poden simplificar en les
dP1
dt
= P1[µ1 − α1P1 − γ1P1P2]
dP2
dt
= P2[µ2 − α2P2]
(3.3)
aquest sistema es pot resoldre anal´ıticament, ja que l’equacio´ de P2 e´s independent de la
de P1. Aix´ı, 3.3b per P2 e´s la cla`ssica equacio´ log´ıstica, la solucio´ de la qual e´s
P2(t) =
1
(a− c)e−bt + c (3.4)
on a, b, i c so´n constants definides com
a ≡ 1
P0





Aqu´ı, P0 e´s la concentracio´ inicial i Ps e´s el valor assimpto`tic en la regio´ de saturacio´
(ma`xim) o carrying capacity (Ps ≡ µiαi ), el qual depe`n de la taxa de creixement (µi) i
del coeficient de compete`ncia intra-espec´ıfica (αi), pero` no dels valors de concentracio´
inicials, com es pot veure en els monocultius de Chrysocromulina polylepis (fig. 3.2).






µ− αP1 − γ(a− c)e−bt + c P1
]
(3.5)
la qual e´s una equacio´ no lineal amb coeficients variables. Aquesta e´s la cla`ssica equacio´
de Bernoulli (Bender and Orszag, 1978) que pot ser linealitzada i resolta anal´ıticament





(a− c)e−bt + c − µ u(t). (3.6)
Aquesta equacio´ e´s lineal de primer ordre. La solucio´ es pot escriure formalment com
(Gradshteyn and Ryzhik, 1980)
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Figura 3.3: Representacio´ de la funcio´ 3.8, on es veu el decreixement inicial
dominat per l’exponencial decreixent i el creixement posterior dominat per
l’exponencial creixent multiplicada per la funcio´ hipergeome`trica.







(a− c) + c ebξ dξ,
i, fent el canvi z ≡ ebξ en la integral, arribem a















u(t = 0)− α
µ
]
En aquesta funcio´ tenim una suma de tres termes. El primer e´s una exponencial de-
creixent, el segon e´s una constant, i el tercer conte´ la mateixa exponencial del primer
sumand, pero` ara multiplicada pel para`metre al.lelopa`tic i per una integral que depe`n del
temps.
El terme integral del costat dret de (3.7) es pot escriure en termes de la funcio´












(a− c)(b+ µ) +
γe(b+µ)t
(a− c)(b+ µ) 2F1[
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Aquesta e´s una funcio´ complicada pero`, com es pot veure a la figura 3.3, per temps
curts te´ un terme dominant exponencial decreixent e−µt. Aquest terme ve multiplicat
per la suma de les condicions inicials (A0) i per la funcio´ hipergeome`trica amb els valors
dels para`metres donats. Per temps me´s llargs (t > 6 dies) domina l’exponencial creixent
e(b+µ)t, que esta` atenuada pel darrer terme amb la funcio´ hipergeome`trica.
3.4 Ajust dels resultats experimentals
L’ajust dels resultats experimentals obtinguts amb els cultius mixtes a l’expressio´ (3.8)
requereix una estimacio´ dels para`metres i aquesta e´s molt sensible al me`tode nume`ric
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2000 2000 5000 10000
µ(1/dia) 0.45 0.49 0.46 0.39
α(1/((mgC/m3)dia) 8.02× 10−5 9.86× 10−5 9.32× 10−5 7.89× 10−5
Taula 3.1: Valors estimats de µ i α per monocultius i cultius mixtes.
utilitzat. L’aproximacio´ adoptada aqu´ı e´s la de simplificar primer el model 3.3 a fi de
fer servir els resultats experimentals dels monocultius (fig. 3.1) per ajustar els valors de
αi i µi corresponents a cadascuna de les espe`cies. El segon pas e´s la utilitzacio´ de la
solucio´ final (3.8) per ajustar γ. Degut a que la funcio´ 3.4 no e´s lineal, per a obtenir
αi i µi, primer s’han estimat aquests valors per a la fase inicial de creixement quasi
exponencial i despre´s s’han ajustat mitjanc¸ant una regressio´ no lineal, pel me`tode dels
mı´nims quadrats (Press et al., 1992). S’han continuat les iteracions fins que els canvis
de chi-quadrat han esdevingut menors de 10−3.
Els valors dels para`metres obtinguts de la regressio´ es presenten a les taules 3.1 i
3.2. Cal comentar que aquests valors difereixen dels publicats per (Schmidt and Hansen,
2001) perque` en aquest treball es fa una estimacio´ basada en un model de creixement
exponencial, que e´s va`lid nome´s per un temps curt despre´s de l’inici de l’experiment i e´s
diferent del model utilitzat aqu´ı.
Per estimar γ i ajustar (3.8) a les dades experimentals de l’H. triquetra en els cul-
tius mixtes (fig. 3.2) s’aplica una transformacio´ inversa de la concentracio´ de ce`l.lules.
D’aquesta manera, nome´s cal un afitament lineal de γ per a les diferents concentracions
inicials de C. polilepis. Els valors trobats aqu´ı so´n γ = 2.42× 10−6, γ = 6.97× 10−6, γ =
2.19×10−5 (unitats: 1(mgC/m3)2dia ) per concentracions inicials equivalents a 2000, 5000 i
10000 cells/ml, respectivament (desviacio´ standard: 6.79×10−7, 9.50×10−7, 4.99×10−6).
La solucio´ (3.8) i els resultats experimentals es poden veure a 3.4, on s’han representat
les corbes de creixement de l’alga no to`xica en cultius mixtes, comenc¸ats amb la matei-
xa concentracio´ inicial d’aquesta alga pero` amb concentracions inicials diferents de l’alga
to`xica. Com es pot veure a la figura, la solucio´ anal´ıtica del model simula qualitativament
prou be´ les dades experimentals, encara que, per concentracions inicials de 2000 cells/ml
de l’alga to`xica, la solucio´ teo`rica amb els para`metres ajustats no reprodueix be´ ni el mo-
ment en que la poblacio´ de H. triquetra comenc¸a a decre´ixer (es retarda un dia respecte
a l’experiment) ni la taxa de decreixement.
3.5 Model modificat
Tot i que hi ha un bon ajust amb el model formulat a (3.8), es troben discrepa`ncies
per concentracions baixes. Aixo` suggereix que l’efecte al.lelopa`tic podria ser una funcio´
no lineal de la concentracio´ de toxina present al medi o, en altres termes (suposant
que la concentracio´ de toxina e´s proporcional a la de la poblacio´ productora), de la




Concentracio´ inicial 10 cell/ml
Monocultiu Cultiu mixte
Concentracions inicials de C.Polylepis (cell/ml)
2000 5000 10000
µ(1/dia) 0.59 0.53 0.53 0.57
α(1/((mgC/m3)dia) 1.89× 10−5
Taula 3.2: Valors estimats de µ i α en monocultius i cultius mixtes.
Figura 3.4: Creixement d’ H.triquetra per diferents concentracions inicials
de C. polylepis. Lines puntejada, cont´ınua i discont´ınua per valors teo`rics
obtinguts amb el model de l’eq. 3.8 (γ = 2.42 × 10−6, γ = 6.97 × 10−6, γ =
2.19 × 10−5). Valors experimentals: 4 per una concentracio´ inicial de 2000
cells/ml de C. polylepis , © per 5000 cells/ml i  per 10000 cells/ml.
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canvis de concentracio´ de l’alga to`xica e´s introduir una depende`ncia quadra`tica en P2.
Des d’un punt de vista matema`tic, aixo` e´s equivalent a considerar un terme al.lelopa`tic
de la forma γ′P 21P
2
2 .




= P1[µ1 − α1P1 − γ′P1P 22 ]
dP2
dt
= P2[µ2 − α2P2]
(3.9)
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Ajustant amb el mateix procediment del cas anterior, s’obtenen pel para`metre al-
lelopa`tic els valors: γ′ = 7.82 × 10−10, γ′ = 6.97 × 10−6, γ′ = 2.23 × 10−5 (unitats:
1
(mgC/m3)3dia ), per 2000, 5000 and 10000 cells/ml, respectivament, amb desviacio´ stan-
dard: 4.87 × 10−10, 9.50 × 10−7 i 5.02 × 10−6. Com es pot veure a la figura 3.5, amb
la nova formulacio´ s’obte´ un millor ajust entre la solucio´ teo`rica i les dades procedents
dels experiments. Per concentracions inicials mitjanes i altes de l’alga to`xica, l’ajust e´s
similar al que es trobava en el cas previ, pero` la nova solucio´ reprodueix tambe´ satis-
facto`riament el moment en que la poblacio´ d’alga no to`xica comenc¸a a decre´ixer i la taxa
de decreixement, pel cas de me´s baixa concentracio´ inicial de la to`xica.
Un resultat interessant e´s que el valor estimat del para`metre al.lelopa`tic γ′ disminueix
a mida que decreix la concentracio´ inicial de C. polylepis. Aixo` reflecteix el fet que la
concentracio´ de ce`l.lules to`xiques que coincideix amb l’inici de la devallada de H. triquetra
s’incrementa a mesura que la concentracio´ inicial de l’espe`cie to`xica disminueix. Una pos-
sible explicacio´ e´s que, en cultius mixtes comenc¸ats amb una concentracio´ relativament
baixa de ce`l·lules to`xiques, l’espe`cie no to`xica podria tenir la possibilitat de desenvolupar
algun tipus de resiste`ncia a la substa`ncia al.lelopa`tica. Aquest tipus d’efecte ha estat
observat en un treball (Rijstenbil and Wijnholds, 1991) en que s’estudiava el comporta-
ment de la diatomea Ditylum brightwellii en un medi amb diferents concentracions d’un
to`xic (el coure), sota diferents condicions de llum i concentracions de nutrients.
3.6 Discussio´
Un dels objectius d’aquest cap´ıtol e´s provar si la interaccio´ al.lelopa`tica entre poblacions
de fitopla`ncton es pot representar amb models senzills i si aquests models es poden ajustar
a dades experimentals. S’ha aproximat la dina`mica d’un cultiu de dos espe`cies, una d’elles
amb efectes al·lelopa`tics sobre l’altra, utilitzant un model tipus Lokta-Volterra (Maynard-
Smith, 1974). D’acord amb les dades experimentals, s’ha assumit que els efectes de
la compete`ncia inter-espec´ıfica es podien negligir pels intervals de temps considerats.
En aquest cas, sense compete`ncia i amb nome´s una alga amb activitat al.lelopa`tica, el
creixement de l’alga to`xica queda desacoblat del de la no to`xica i es pot trobar una
solucio´ anal´ıtica del model.
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Figura 3.5: Creixement d’ H.triquetra per diferents concentracions inicials
de C. polylepis. Lines puntejada, cont´ınua i discont´ınua per valors teo`rics
obtinguts amb el model modificat donat a 3.10(γ′ = 7.82 × 10−10, γ′ = 6.97 ×
10−6, γ′ = 2.23 × 10−5). Valors experimentals: 4 per una concentracio´ inicial
de 2000 cells/ml de C. polylepis , © per 5000 cells/ml i  per 10000 cells/ml.
El model proposat, que matema`ticament e´s un dels me´s simples que pot reproduir
el comportament del sistema considerat, ha estat validat a posteriori utilitzant dades
experimentals (Schmidt and Hansen, 2001) de cultius mixtes de C. polylepis (al.lelopa`tic)
i H. triquetra (no-al.lelopa`tic). Els para`metres necessaris han estat ajustats en dos passos.
En primer lloc, s’han ajustat els para`metres de les corbes log´ıstiques mitjanc¸ant les
dades dels monocultius de cadascuna de les dues algues. En segon lloc, s’ha estimat el
para`metre al.lelopa`tic a partir de la solucio´ anal´ıtica del model, utilitzant les dades dels
cultius mixtes. Els resultats han estat qualitativament satisfactoris, pero` s’ha vist que
aquesta versio´ del model no representa prou be´ les observacions experimentals quan les
concentracions inicials de ce`l.lules to`xiques so´n baixes.
Per solucionar aquest problema, s’ha modificat la formulacio´ del terme al.lelopa`tic,
considerant que l’efecte al·lelopa`tic depe´n del quadrat de la concentracio´ d’alga to`xica.
Aquest canvi s’ha basat en l’observacio´ que l’efecte al.lelopa`tic es comporta com una
funcio´ no lineal de la quantitat de ce`l.lules to`xiques en el medi. El model resultant do´na
un ajust satisfactori a les dades per tot el rang de concentracions inicials de l’alga to`xica.
El bon ajust entre les prediccions del model modificat i les dades porta a concloure
que, al menys pels experiments considerats, la interaccio´ al.lelopa`tica pot ser representa-
da correctament per la nova expressio´ proposada aqu´ı. Uchida et al. (1999) utilitzen una
formulacio´ similar per representar la compete`ncia inter-espec´ıfica entre les dues espe`cies
Heterocapsa circularisquama i Gymnodinium mikimotoi, pero` inclouen nome´s un terme
tipus P1P2 per representar totes les interaccions entre les dues espe`cies. D’altra banda, a
l’experiment d’Uchida et al. (1999), les dues espe`cies s’inhibeixen mu´tuament, aparent-
ment a trave´s de contacte directe, amb efectes fortament dependents de les concentra-
cions inicials. En el cas presentat aqu´ı, els efectes to`xics de C. polylepis s’atribueixen a
l’alliberament de toxines en el medi (Schmidt and Hansen, 2001).
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Cal emfatitzar que els models proposats nome´s intenten reproduir els trets generals
dels experiments estudiats. A la pra`ctica, la dina`mica d’espe`cies que interactuen pot ser
afectada per molts factors no representats en models simples com els considerats aqu´ı.
Per exemple, la toxicitat de C. polylepis depe`n del pH, la fase de creixement (Schmidt
and Hansen, 2001) i la relacio´ N:P cel.lular (Johansson and Grane´li, 1999), encara que
(Schmidt and Hansen, 2001) van descartar aquestes factors en els seus experiments. En
general, l’expressio´ de la toxicitat en el ge`nere Chrysochromulina sembla ser altament
variable, fins i tot dins de la mateixa espe`cie (Edvarsen and Paasche, 1998, John and
Tillmann, 2002). Una altra complicacio´ pot venir d’altres aspectes de la variabilitat
ecofisiolo`gica dels organismes afectats. Aix´ı, en el nostre exemple, el decreixement del
valor del para`metre al.lelopa`tic per a les concentracions inicials me´s baixes de C. polylepis
suggereix la possibilitat d’algun tipus d’adaptacio´ de l’alga no to`xica. Tambe´ podria ser
que l’increment de les concentracions de toxina en el medi en pode´s inhibir la produccio´,
a trave´s d’un mecanisme de feed-back (Freedman and Shukla, 1991, Hallam and de Luna,
1984). Aquest tipus de problema es pot abordar analitzant per separat la dina`mica de la
concentracio´ de toxina, com una variable d’estat me´s del sistema (Dubey and Hussain,
2000).
La formulacio´ fortament no lineal del terme al.lelopa`tic a 3.9 recorda els models d’in-
teraccio´ toxina-receptor basats en la llei d’accio´ de masses, els quals expressen la pro-
babilitat que n mole`cules de toxina es combinin amb un receptor com a proporcional a
la pote`ncia n de la concentracio´ d’aquestes mole`cules (Riggs, 1963). En el cas presentat
aqu´ı, n=2 si es considera que la concentracio´ de toxina es proporcional a la d’alga to`xica.
Malgrat tot, encara que les equacions basades en aquest tipus de suposicions poden ser
u´tils per a descripcions emp´ıriques, no es poden prendre com a explicacions del proce´s
considerat (Riggs, 1963). De manera similar, models nume`rics com els aplicats aqu´ı no
donen informacio´ sobre els mecanismes que generen l’al.lelopatia, pero` poden facilitar
la estimacio´ nume`rica dels coeficients d’interaccio´ i ser u´tils per avaluar la importa`ncia
potencial d’aquestes interaccions en models ecolo`gics me´s complexos.
Per comprovar la importa`ncia de l’al.lelopatia en una situacio´ natural, la de la PAN
de C. polylepis de 1988 a l’Skagerrak-Kattegat (Maestrini and Grane´li, 1991), s’ha uti-
litzat el model ERSEM (European Regional Seas Ecosystem Model; (Ebenho¨h et al.,
1997, Ruardij et al., 1997)). S’ha afegit al model el terme al.lelopa`tic de 3.9 i s’han
fet experiments nume`rics de 60 dies per a diferents condicions inicials de l’alga to`xica,
considerant condicions de llum, temperatura i concentracio´ de nutrients similars a les tro-
bades durant la PAN de C. polylepis (Maestrini and Grane´li, 1991). S’ha desconnectat el
sub-model be`ntic i s’han fet zero les concentracions inicials de zoopla`ncton a fi d’evitar
pe`rdues de fitopla`ncton per predacio´. En tots els casos assajats, el creixement de l’alga
no to`xica nome´s s’ha vist afectat significativament a partir de concentracions de l’alga
to`xica d’unes 3000 cel/ml. Aquest resultat suggereix que les interaccions al.lelopa`tiques
entre espe`cies competidores no juguen un paper important en les fases inicials de la PAN,
en que les concentracions cel·lulars eren molt me´s baixes. Aquestes observacions donen
suport a la interpretacio´ de Maestrini and Grane´li (1991) que, per baixes concentracions
de (104 cells/l), C. polylepis, l’efecte de la toxina segregada per aquesta alga era de re-
pel.lent dels predadors i que, nome´s quan me´s tard C. polylepis va excedir concentracions
de 106 cells/l, la seva toxina (o toxines) va assolir concentracions suficients per actuar
com a possible inhibidora de les algues competidores.
En resum, els resultats presentats en aquest cap´ıtol indiquen que la interaccio´ al-
lelopa`tica entre C. polylepis i H. triquetra e´s nome´s important per densitats altes (>
106 cells/l) de ce`l.lules to`xiques. En altres paraules, per que el terme al.lelopa`tic esde-
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vingui del mateix ordre que el terme de competicio´ intra-espec´ıfic i comenci a afectar la
poblacio´ d’alga no to`xica, cal que la PAN ja estigui ben desenvolupada. No obstant, com
mostren les observacions experimentals i les simulacions amb el model ERSEM, els efec-
tes al.lelopa`tics sobre algues competidores poden ser significatius quan s’ha assolit una
concentracio´ prou alta de ce`l.lules to`xiques. E´s dif´ıcil extrapolar els resultats trobats per
C. polylepis i H. triquetra a les interaccions al.lelopa`tiques observades entre altres espe`cies
de microalgues. Malgrat aixo`, l’observacio´ que els efectes al.lelopa`tics d’un alga sobre les
seves competidores tendeixen a apare`ixer a partir d’unes concentracions de 106 cells/l
de l’alga to`xica suggereix que, en general, l’al.lelopatia entre espe`cies de fitopla`ncton no
e´s un factor cr´ıtic per l’inici d’una proliferacio´.
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Cap´ıtol 4
Estudi matema`tic dels canvis




yu` ba`ng xia¯ng j´ıng, yu´ we¯ng de´ l`ı
Quan l’ostra i la garsa es disputen entre
ells, el pescador acaba emportant-se’ls
tots dos. (lit.)
Una disputa entre dues parts acaba sem-
pre per beneficiar una tercera.
4.1 Introduccio´
Com e´s ben conegut en ecologia teo`rica, els tipus de relacions entre espe`cies poden deter-
minar diferentes propietats globals dels ecosistemes, com per exemple, la seva biodiver-
sitat (Hubell, 2001). Pel que fa a les interaccions tro`fiques, e´s molt important la forma
funcional de la relacio´ densitat de poblacio´ de la presa (o nivell tro`fic inferior) i consum
pel predador (nivell superior). La forma me´s estesa de modelar aquestes relacions en
un ecosistema aqua`tic e´s basa en equacions del tipus Lotka-Volterra (Lotka, 1925, Vol-
terra, 1926). Tenint en compte el recent treball de Gentleman et al. (2003), el conjunt
de treballs que consideren el paper del zoopla`ncton dins de l’ecosistema plancto`nic es
pot dividir en dos grans grups. En el primer grup s’hi poden incloure els treballs que
es centren en les relacions funcionals entre predador i presa, tant pel que fa a la funcio´
de predacio´, com a la mortalitat del predador (Wyatt and Horwood, 1973, Steele and
Henderson, 1992). L’altre grup estudia la influe`ncia del zoopla`ncton en el comportament
de l’ecosistema quan, com a predador, pot escollir entre dues (o me´s) preses en funcio´ de
la densitat d’aquestes (Teramoto et al., 1978). En aquests casos s’ha vist que la intro-
duccio´ del predador pot estabilitzar un sistema de dues espe`cies de presa en compete`ncia
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entre elles (Teramoto et al., 1979, Oaten, 1975). Aquesta estabilitzacio´ es pot produir
mitjanc¸ant el que es coneix com a switching, que te´ lloc quan la taxa de captura d’un
tipus de presa augmenta o disminueix de manera desproporcionada amb els canvis de
densitat de la presa (Gentleman et al., 2003).
A me´s del switching, els predadors poden presentar mecanismes de seleccio´ activa
o passiva. La seleccio´ passiva entre diverses preses te´ relacio´ amb factors que afecten
la resposta envers de cada presa. La seleccio´ activa es refereix a les conductes que
depenen de les densitats relatives de les diverses preses. En general, seleccio´ activa
i passiva s’assimilen a respostes amb o sense switching, pero` segons Gentleman et al.,
aquesta no e´s una bona proposta, perque` pot haver-hi situacions en que la seleccio´ passiva
sigui dependent de la densitat o que la seleccio´ activa acabi produint una resposta de
prefere`ncia constant.
En tots aquests estudis la predacio´ juga un clar paper com a factor de control biolo`gic
del comportament de l’ecosistema (van Baalen et al., 2001), tal com s’ha posat d’evide`ncia
en estudis recents de camp (Maestrini and Grane´li, 1991, Buskey, 1997, Calbet et al.,
2003), ((veure Turner and Tester, 1997, per me´s refere`ncies)).
Prenent la definicio´ de PAE de la introduccio´: proliferacions algals excepcionals
(aquestes proliferacions no tenen perque provocar efectes negatius en humans, tot i que si
poden produir substa`ncies to`xiques per competidors o predadors). Aquest cap´ıtol plan-
teja utilitzar les eines matema`tiques emprades en la teoria de sistemes dina`mics, (Nicolis
and Prigogine, 1977, Haken, 1983, Murray, 1989, Sole´ and Manrubia, 1996) per estudiar
la influe`ncia, sobre el desenvolupament de PAE, de les interaccions entre la resposta fun-
cional dels predadors (com pot ser el switching) i l’accio´ d’una toxina algal amb efectes
repel.lents que origini un canvi de prefere`ncia en al predacio´. Aixo` e´s plantejara` a trave´s
d’un coeficient de prefere`ncia normalitzat, que multiplica a la funcio´ de predacio´ intro-
du¨ıda i que quantificara` l’efecte de redireccionament de la predacio´ cap a una poblacio´
d’algues o una altra. Aquest efecte doncs, es superposara` a la resposta funcional de la
predacio´.
En definitiva volem analitzar, mitjanc¸ant models de simulacio´ que consideren dues
espe`cies microalgals i un predador, si la toxicitat i la seva interaccio´ amb la predacio´,
poden ser la causa que una poblacio´ d’alga to`xica creixi molt per sobre de les concen-
tracions que assoliria una microalga similar pero` no productora de toxina, i origini una
PAE.
Si be el conjunt d’estudis sobre ecosistemes plancto`nics i proliferacions algals utilitzant
la teoria dels sistemes dina`mics e´s ampli (so´n ja cla`ssics els treballs de May 1974, May and
Oster 1976, Nisbet and Gurney 1982), en general la possibilitat d’interaccio´ entre toxicitat
algal i predacio´ no es considera de forma directa o be´ es tracta de forma indirecta (van
Baalen et al., 2001) com una consequ¨e`ncia me´s dins del feno`men del switching. A l’hora
de estudiar aquest problema hem considerat dues perspectives. La primera e´s esbrinar
com, a partir d’unes condicions inicials determinades, caracter´ıstiques d’una situacio´ pre-
proliferacio´, es poden generar PAE com a estats d’equilibri del sistema considerat. E´s a
dir, la PAE seria un estat del sistema amb coexiste`ncia del predador i les dues espe`cies
de presa, de forma que quedarien altes concentracions de l’alga to`xica i baixes de la no
to`xica. La segona perspectiva e´s veure si les PAE poden correspondre a estats pels que
passa el sistema mentre va evolucionant. En aquest cas, les PAE serien estats transitoris
intr´ınsecs de l’evolucio´ del sistema. Es podrien obtenir concentracions altes d’una espe`cie
d’alga encara que no com a part de l’estat d’equilibri. Aquesta situacio´ e´s important pel
que hem vist en el cap´ıtol 3, ja que si el sistema passa per estats de proliferacio´ amb altes
concentracions d’alguna espe`cie algal (de l’ordre de 1000 mgC/m3), poden entrar en joc
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altres interaccions, com l’al.lelopatia i, a me´s, poden tenir lloc canvis en propietats del
medi, com el pH, que podrien afectar la mateixa alga toxica, disminu¨ınt-ne la poblacio´
(Schmidt and Hansen, 2001, Hansen, 2002). O`bviament, un primer pas que cal fer e´s
quantificar quan considerem que la concentracio´ d’una alga justifica parlar de proliferacio´.
Entendrem que hi ha proliferacio´, per una corba de creixement de tipus log´ıstic, quan la
concentracio´ de l’alga e´s tal que el terme negatiu, quadra`tic arriba a ser del mateix ordre
que el terme lineal, e´s a dir, a la concentracio´ en la qual el terme no lineal comenc¸a a
dominar.
D’acord amb aquestes consideracions, a la seccio´ 4.2 presentem i discutim un model
general de tres espe`cies per analitzar de forma general els possibles efectes de la toxicitat
en el comportament del sistema. En la seccio´ 4.3, particularitzem el sistema general
(expressat amb termes generals sense particularitzar a formes funcionals concretes) en
un sitema d’equacions on es fan expl´ıcites les formes funcionals de les interaccions i es
considera la nocio´ de PAE segons els estats d’equilibri del sistema. En la seccio´ segu¨ent
es consideren els estats de transicio´ que compleixen la definicio´ de PAE. A la seccio´ 4.5
s’avalua l’efecte de les fluctuacions sobre el sistema, per tal d’estendre la seva aplicacio´
a escales me´s grans de temps (evolucio´ a llarg termini). Finalment, es presenta una
discussio´ general on es valoren els diferents resultats obtinguts.
4.2 Evolucio´ general d’un sistema de tres espe`cies
En aquesta seccio´ ens basarem en la metodologia descrita en la monografia de Nisbet and
Gurney (1982) per estudiar la dina`mica d’un sistema general amb termes de naixement
o creixement i mortalitat. Una forma senzilla de considerar la prefere`ncia en la predacio´
e´s utilitzar un sistema de tres espe`cies, dues microalgues (P1, P2) i un predador (Z), en el
que suposem que no hi ha compete`ncia entre les algues i on s’introdueix un para`metre, φ,
que pren valors entre 0 i 1, per quantifiquar la influe`ncia de la predacio´ del zoopla`ncton
sobre cada alga. De fet, nome´s te´ sentit estudiar els valors de φ en l’interval (0,1/2),
ja que per valors iguals a zero l’alga to`xica creix independentment del predador, i per
valors me´s grans d’1/2, segons les equacions, tenim que P1 passaria a funcionar com




= B1(P1)− (1− φ)D1(P1, P2, Z)
dP2
dt
= B2(P2)− φD2(P1, P2, Z)
dZ
dt
= (1− φ)D1(P1, P2, Z) + φD2(P1, P2, Z)−DZ(Z)
(4.1)
on, gene`ricament B1(P1) e´s la funcio de creixement de l’alga P1, B2(P2) e´s la funcio´ de
creixement de l’alga to`xica P2, D1(P1, P2, Z) e´s la funcio´ de mortalitat (o predacio´) de
(sobre) P1, D2(P1, P2, Z) e´s la funcio´ de mortalitat (o predacio´) de (sobre) P2 i, finalment,
DZ(Z) e´s la funcio´ de pe`rdues per respiracio´ i mortalitat del zoopla`ncton. En principi
no considerem termes de compete`ncia perque suposem que les dues algues estan en una
situacio´ favorable al creixement, per tant amb abunda`ncia de nutrients.
Suposem aqu´ı algunes caracter´ıstiques de les funcions gene`riques introdu¨ıdes en el
sistema. Totes les funcions introdu¨ıdes so´n creixents en el temps. En dependre de totes
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les variables, les funcions de mortalitat (D1, D2) creixeran en funcio´ de la densitat de
poblacio´ total, i en general, per temps propers a zero tindran un creixement me´s lent que
les funcions de naixement (B1, B2).
Els estats d’equilibri del sistema (P ∗1 , P
∗
2 , Z
∗) es poden trobar fent
0 = B1(P ∗1 )− (1− φ)D1(P ∗1 , P ∗2 , Z∗)
0 = B2(P ∗2 )− φD2(P ∗1 , P ∗2 , Z∗)
0 = (1− φ)D1(P ∗1 , P ∗2 , Z∗) + φD2(P ∗1 , P ∗2 , Z∗)−DZ(Z∗)
(4.2)
En el context tractat aqu´ı, nome´s ens interessen aquells estats que es caracteritzin per
dues condicions: a)P ∗1 6= 0, P ∗2 6= 0, Z∗ 6= 0 i b) P ∗2 >> P ∗1 . La primera e´s un estat de
coexiste`ncia de les tres espe`cies (a) que, a me´s demanarem que tingui una poblacio´ de
to`xica molt me´s gran (dos o me´s ordres de magnitut) que de no to`xica (b). Pel que fa a
l’evolucio´ del sistema per temps propers a zero i per una situacio´ pre-proliferacio´, podem
considerar que, en general, les concentracions d’algues tenen valors petits (entre 0 i 1
mgC/m3, tenint en compte les concentracions habituals que es troben en els mostrejos
en situacio´ de no proliferacio´). Prenem a me´s una situacio´ en la que suposem que no
hi ha compete`ncia (degut a que suposem que hi ha prou nutrients en el medi) entre P1
i P2 i que la poblacio´ de zoopla`ncton, Z, no comenc¸ara` a creixer fins que les densitats
de poblacio´ de P1, P2 arribin a un determinat valor. Durant aquest interval de temps,
el sistema de tres equacions pot e´sser substitu¨ıt, aproximadament, per un de dues, amb
Z=Z0 ' constant durant l’interval de temps considerat (recordem aqu´ı que aquest estat
no sera` d’equilibri). La tercera equacio´ (de 4.2 per Z) es pot negligir si considerem que
el valor de Z e´s aproximadament igual al de la poblacio´ inicial Z0. En aquest cas, les
variables P1, P2 assoliran un ma`xim si es compleix que
0 = B1(P1)− (1− φ)D1(P1, P2, Z0)
0 = B2(P2)− φD2(P1, P2, Z0) (4.3)
D’acord amb 4.3, hi haura` un canvi de creixement a decreixement quan el terme de
mortalitat en les algues (predacio´) iguali el de creixement. A continuacio´, veurem sota
quines condicions tindrem una proliferacio´ de l’alga no to`xica o de la to`xica. Donada una
concentracio´ inicial dels dos tipus d’algues, la condicio´ necessa`ria per que l’alga to`xica








B1(P1)− (1− φ)D1(P1, P2, Z0) < B2(P2)− φD2(P1, P2, Z0) (4.5)
la qual cosa ens porta a trobar una φc a partir de la qual la proliferacio´ sera` la de l’alga
to`xica
φ < φc =
D1(P1, P2, Z0)−B1(P1) +B2(P2)
D1(P1, P2, Z0) +D2(P1, P2, Z0)
(4.6)
Cal emfatitzar aqu´ı que sempre suposem unes condicions inicials amb concentracions
baixes (situacio´ pre-proliferacio´) i que, per tant, podem fer un desenvolupament de Taylor
de les funcions implicades al voltant de valors petits de les variables. Aix´ı
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Bi(Pi) = ab∂PiBi +O(2)
Di(P1, P2, Z0) = bdi∂PiDi + bdj∂PjDi +O(2)
(4.7)
i, quedant-nos en el primer ordre i substituint a 4.6 tindrem
φc =
bdi∂P1D1 + bdj∂P2D1 + ab(∂P1B1 − ∂P2B2)
bd1∂P1D1 + bd2∂P2D1 + bd2∂P2D2 + bd1∂P1D2
(4.8)
que substituint per les funcions concretes triades en cada cas, ens donara` el valor de la
φc. Veiem doncs que linealitzant el sistema general obtenim un valor cr´ıtic del para`metre
de predacio´ (φ) per al qual el sistema produeix una PAE.
4.3 Punts d’equilibri
Tal com s’ha indicat me´s amunt, en aquesta seccio´ s’exploraran les PAE com un punt
d’equilibri d’un sistema amb coexiste`ncia de tres poblacions. Suposem dues algues i un
predador (zoopla`ncton) en condicions ambientals (llum, temperatura, turbule`ncia) i de
nutrients o`ptimes per a la produccio´ d’una PAE.
Suposem que el zoopla`ncton (Z) i les dues poblacions d’algues presenten un creixement
de tipus log´ıstic (P1 no-to`xica i P2 to`xica) i que la compete`ncia entre les algues e´s
negligible. Aquestes dues espe`cies d’algues es relacionen entre elles indirectament a trave´s
de l’efecte de la predacio´, de manera que sense predador creixen independentment. La
funcio´ utilitzada aqu´ı per expressar la predacio´ sobre les algues e´s una Holling tipus
II (Holling, 1959). Sovint, el switching s’implementa amb una funcio´ Holling tipus III
(sigmoide), argumentant que representa el resultat de decisions adaptatives, pero` hi ha
molts models que prediuen respostes d’altres tipus (Holt, 1983, Stephens, 1985, Strom and
Loukos, 1998) i que donen lloc igualment al fenomen del switching. Seguint Gentleman
et al. (2003), aqu´ı hem optat per una funcio´ depenent de la densitat, per ser una de les
que presenten evide`ncies experimentals (Verity, 1991, Strom and Loukos, 1998) i d’altra
banda tenir una forma funcional matema`ticament me´s simple. A me´s aquestes funcions
(tant la holling II com III) presentent valors propers als inicials (aixo` vol dir que tenen
valors propers a 1/k) per densitats de poblacions baixes i comencen a creixer quan les
densitats creixen.





µ1 − α1P1 − (1− φ)Zβ 1






µ2 − α2P2 − φZβ 1







P1 + P2 + k
((1− φ)P1 + φP2)− δ
] (4.9)
les µi (i=1,2) so´n les taxes de creixement de les dues poblacions d’algues, αi e´s la constant
del terme de competicio´ intraespec´ıfic i el terme de predacio´ depe`n de la densitat total
d’algues, de la taxa de creixement del zoopla`ncton β i d’una constant de semi-saturacio´,
k. En aquest model no considerem un pes especific per a cada recurs, perque suposem
la mateixa probabilitat per a tots dos, per tant en la funcio´ 1P1+P2+k no considerem cap
51
4 Estudi matema`tic dels canvis de la prefere`ncia en la predacio´
para`metre que multipliqui a les poblacions d’algues. δ representa la taxa de decreixement
o pe`rdues del predador (mortalitat + respiracio´). Suposem que la toxicitat te´ un efecte
repel.lent pel predador, de manera que desplac¸a la pressio´ de predacio´ de l’alga to`xica a
la no-to`xica. Com en la seccio´ anterior, la prefere`ncia en la predacio´ e´s introdu¨ıda amb el
coeficient φ en el terme de predacio´. A mida que φ s’acosta a zero, disminueix la predacio´
sobre l’alga to`xica i augmenta sobre la no-to`xica. Segons els valors del para`metre φ, es
poden tenir dos casos extrems: i) φ = 1/2 en aquest cas el zoopla`ncton predara` amb
igual prefere`ncia sobre les dues algues (els termes de predacio´ seran iguals). I, ii) φ = 0
aquest e´s un cas trivial en que l’equacio´ de creixement log´ıstic de l’alga to`xica esdeve´
independent del sistema depredador-presa. Aquest cas donaria lloc a una proliferacio´
de l’alga to`xica limitada nome´s per la capacitat de manteniment (carrying capacity)
donada pel para`metre α−1, sigui quina sigui la poblacio´ d’alga no to`xica. Per simplificar
la matema`tica del sistema s’han fet algunes aproximacions, que ens porten a negligir certs
termes. Es considera que no hi ha competicio´ entre les dues algues, ja que es treballa amb
la hipo`tesi inicial que les concentracions inicials de les algues so´n relativament baixes i
que les condicions ambientals (com llum i temperatura) so´n les o`ptimes per produir una
proliferacio´ algal i que les concentracions de nutrients so´n suficients pel desenvolupament
d’una PAE. A me´s la constant de semi-saturacio´ de la funcio´ de predacio´ (k) e´s la mateixa
per les dues espe`cies d’algues. Finalment, es considera que les pe`rdues (mortalitat +
respiracio´) del zoopla`ncton so´n lineals respecte de la concentracio´ d’aquest. Tot i que
la mortalitat del zoopla`ncton juga un paper important en el comportament del sistema
(Steele and Henderson, 1992), aqu´ı hem triat una forma matema`tica molt senzilla, ja que
e´s la utilitzada en les simulacions del model multiespec´ıfic utilitzat en el segu¨ent cap´ıtol.
Suposem que la toxicitat do´na a l’alga to`xica un avantatge que li permet creixer per
sobre de l’altra alga, desplac¸ant la pressio´ predativa. Per tant, en principi ens interessara`
estudiar els punts d’equilibri del sistema que donin una poblacio´ d’alga to`xica me´s gran
que la de no to`xica.
Per trobar els punts d’equilibri, (P ∗1 , P
∗
2 , Z
∗), cal resoldre el sistema d’equacions
0 = µ1 − α1P ∗1 − (1− φ)βZ∗
1




0 = µ2 − α2P ∗2 − φβZ∗
1















De tots els punts d’equilibri del sistema (X∗, que so´n els de coexiste`ncia de les tres
espe`cies i els de dues, ja siguin les dues algues o una alga i el zoopla`ncton) cal que
ens centrem, en principi, en dos: el punt marginal en que el sistema col.lapsa a dues
dimensions X∗ = (P ∗1 = 0, P
∗
2 6= 0, Z∗ 6= 0) i el punt de coexiste`ncia de les tres espe`cies,
pero` amb P ∗2 >> P
∗
1 . Per valors µ, φ i δ com els utilitzats en el cap´ıtol 3 (veure figures)
o del mateix ordre, la poblacio´ de P2 no donara` per sobre de 300 mgC/m3. E´s a dir,
en aquest cas, tot i que en principi l’eliminacio´ de l’alga no to`xica hauria d’afavorir la
to`xica, aquesta no es veu alliberada de la pressio´ per predacio´, de manera que la situacio´
final tampoc no e´s favorable per P2. L’altre punt d’equilibri que pot portar-nos a una




a me´s la condicio´ me´s restrictiva de que P ∗1 > 0, P
∗
2 > 0, Z
∗ > 0, que e´s el cas en que
podem trobar una poblacio´ de to`xica molt per sobre de la no to`xica.

























Figura 4.1: a)Valor de P ∗1 , per diferents valors de δ i φ. Amb µ1 = 0.56 d
−1, µ2 =
0.49 d−1, α1 = α2 = 10−4 d−1 (mgC/m3)−1, β = 0.5 d−1, k = 30 (mgC/m3). b) Tall
de a) per δ = 0.1 d−1.
P ∗2 =




i imposant que els valors de les poblacions han de ser positius, en particular (P2 > 0)
se’n dedueixen les segu¨ents condicions:




β + φ > 1, ∀P ∗1 .








iii. δβ > φ,
δ




en els tres casos veiem que nome´s el (ii) ens do´na una condicio´ en que P1 tingui un l´ımit
superior, en els altres dos o en tenim un l´ımit inferior (iii) o no ens afecta (i). Una altra
conclusio´ que podem destacar de les expressions anteriors e´s que en tots tres casos veiem
que existeix un valor de δ, φ en el qual P2 → ∞. E´s per aquest valor dels para`metres
δ
β = φ, que el sistema presenta una singularitat. Aquesta singularitat e´s el que podem
veure a les figures, 4.1, 4.2 i 4.3, per valors de φ propers a δ/β tenim altes concentracions
de P ∗2 i tambe´ de Z
∗ mentre que P ∗1 es fa petit (proper a zero). Aquest punt sera` un
possible estat de proliferacio´ to`xica. Interessa veure quins so´n els estats d’equilibri del
sistema per valors propers a aquest cas δβ = φ. Veiem que si ens apropem a
δ
β = φ per
la dreta (e´s a dir sortint de valors de φ me´s grans que δβ ) la poblacio´ de no to`xica es fa
zero. Per tant, caldra` que considerem nome´s els valors δβ & φ, ja que pels que φ &
δ
β ja
no tenim coexiste`ncia de les tres espe`cies.
Per veure l’estabilitat d’aquests punts en que tenim coexiste`ncia de les tres espe`cies
calculem els valors propis de la matriu linealitzada del sistema d’equacions 4.9 (veure
Ape`ndix A). Aix´ı, s’obte´ el segu¨ent polinomi
λ3 + a1λ2 + a2λ+ a3 = 0 (4.14)
on els coeficients ai prenen el valor en el punt de coexiste`ncia X∗
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Figura 4.2: a)Valor de P ∗2 , per diferents valors de δ i φ. Amb µ1 = 0.56 d
−1, µ2 =
0.49 d−1, α1 = α2 = 10−4 d−1 (mgC/m3)−1, β = 0.5 d−1, k = 30 (mgC/m3). b) Tall



















Figura 4.3: a) Valor de Z∗, per diferents valors de δ i φ. Amb µ1 = 0.56 d−1, µ2 =
0.49 d−1, α1 = α2 = 10−4 d−1 (mgC/m3)−1, β = 0.5 d−1, k = 30 (mgC/m3). b) Tall
de a) per δ = 0.1 d−1.
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Figura 4.4: Evolucio´ temporal del sistema cap un punt de coexiste`ncia estable.
Valors dels para`metres iguals que en gra`fics dels punts d’equilibri 4.1 amb
φ = 0.01, δ = 0.1 d−1. Condicions inicials P1=P2=0.5, Z=2.3.











(P ∗1 + P
∗
2 + k)2





∗β2(P ∗2 + k − 2P ∗2 φ− kφ)






2φ(P ∗2 + k − 2P ∗2 φ− kφ)





2φ(kφ+ P ∗1 (−1 + 2φ))

















(P ∗1 + P
∗
2 + k)2








∗β2φ(kφ+ P ∗1 (−1 + 2φ))α1







2(P ∗2 + k − 2P ∗2 φ− kφ)α2








∗β2φ(P ∗2 + k − 2P ∗2 φ− kφ)α2




Segons el criteri de Routh-Hurwitz (Murray, 1989) per que el punt sigui estable, cal
que: a3, a1 > 0, a1a2−a3 > 0, amb la condicio´ de proliferacio´ algal: P ∗2 >> P ∗1 . Utilitzant
les expressions 4.17, 4.16 i 4.15, veiem que l’estabilitat dependra` de Z∗ a me´s de P ∗2 i P
∗
1 .
Pels valors utilitzats (veure figures) dels para`metres, els punts d’equilibri caracter´ıstics
de proliferacio´ to`xica so´n inestables. En les figures 4.4, 4.5 es presenten dos casos, en
els que el sistema comenc¸a amb les mateixes condicions inicials de pre-proliferacio´. En
un cas, el sistema cau en un atractor (fig.4.4); en el sego´n cas es compleix φ = δ/β, de
manera que les poblacions de P1 i P2 es fan zero.
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Figura 4.5: Evolucio´ temporal del sistema en el cas φ = δ/β. Valors dels
para`metres iguals que en gra`fics dels punts d’equilibri 4.1 amb φ = 0.2, δ = 0.1.
Condicions inicials P1=P2=0.5, Z=2.3.
Segons els resutats anteriors, es presenten un conjunt de punts cr´ıtics de coexiste`ncia
de les tres espe`cies que tindran caracter´ıstiques de proliferacio´ (P2 >> P1) si φ < δβ .
L’estabilitat del sistema depe´n del valor de φ triat i del de P ∗2 i Z
∗. Per tant veiem que
els punts d’equilibri del sistema depenen dels valors de δ (la mortalitat del zoopla`ncton)
i φ (la toxicitat de l’alga) pero` la δ triada limita el valor que podem prendre de φ. Un
cop fixada aquesta mortalitat, e´s el coeficient de prefere`ncia que expressa la intensitat
de la toxicitat (φ), el que determinara` el punt cr´ıtic de coexiste`ncia i la seva estabilitat.
I, pels valors dels para`metres que hem triat seguint el cap´ıtol 3, per punts que donin
proliferacio´ to`xica el sistema e´s inestable.
4.4 L’evolucio´ del sistema cap als estats d’equilibri
Entre les bases teo`riques que s’han proposat per a la modelitzacio´ de proliferacions algals,
cal destacar la proposada per Truscott and Brindley (1994b), que es basa en la teoria
de medis excitables. Aquest autor considera un sistema del tipus depredador-presa, amb
unes taxes de creixement de l’alga dependents del temps (en el temps en que es produeix
l’excitacio´ del sistema) i que es troba en un estat d’equilibri abans de variar la taxa
de creixement. Sota determinades condicions, en incrementar-se la taxa de creixement
del fitopla`ncton el sistema ’s’excita’ i passa ra`pidament a donar una proliferacio´ de fi-
topla`ncton. Essencialment, el sistema es troba en equilibri i, despre´s d’una pertorbacio´
deguda a un canvi en la taxa de creixement del fitopla`ncton, retorna als valors inicials
de concentracions baixes de fitopla`ncton i zoopla`ncton. Entre les diverses raons per les
quals la taxa de creixement del fitopla`ncton pot canviar (i.e. produir-se una excitacio´
del sistema) s’indiquen canvis en la temperatura del medi, l’increment de poblacio´ de
ce`l.lules de fitopla`ncton per l’eclosio´ de cistos de resiste`ncia (t´ıpics en les dinoflagel.lades)
o la reduccio´ de la poblacio´ de zoopla`ncton o de la seva eficie`ncia en la predacio´. Posteri-
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orment, Truscott (1995) estudia aquesta teoria amb me´s detall i l’aplica a un forc¸ament
ambiental. Finalment Franks (1997a) l’aplica en l’estudi de les PAN enteses com una
particularitzacio´ de les proliferacions d’algues.
En aquesta seccio´, tenint com a refere`ncia els treballs citats anteriorment pero` con-
siderant a me´s altres factors, s’estudiara` un sistema de dues espe`cies de fitopla`ncton i
una de zoopla`ncton amb unes condicions inicials pre-proliferacio´ per esbrinar si aquest
sistema pot generar una PAE en funcio´ dels valors dels para`metres utilitzats.
Considerarem els estats transitoris pels que passa un sistema fora de l’equilibri. Si
per atansar-se o allunyar-se d’un estat d’equilibri, el transitori assoleix valors alts d’una
(o dues) de les espe`cies de fitopla`ncton, els estats posteriors s’han d’interpretar amb pre-
caucio´, perque` les propietats del medi poden canviar (Schmidt and Hansen, 2001) i, sobre
tot, perque` caldra tenir en compte la compete`ncia pels nutrients i l’efecte de l’al·lelopatia.
Aixo` do´na sentit a considerar valors de φ que, per la condicio´ de coexiste`ncia, abans hem
rebutjat com a va`lids (ve`iem que per tenir coexiste`ncia de les tres espe`cies calia que
φ < δβ ). El fet de tractar un sistema fora de l’equilibri, estudiant tots els valors de φ
possibles ens permet considerar els casos de baixa toxicitat (per exemple φ entre 0.4 i
0.5) i baixa mortalitat (per exemple valors de δ inferiors a 0.1) al mateix temps. Aix´ı,
veurem com el sistema s’allunya o s’apropa als punts d’equilibri, i com φ contribueix
a aquest comportament. Cal evaluar si les poblacions de fitopla`ncton assoleixen algun
ma`xim local abans d’arribar al punt d’equilibri o en allunyar-se d’ell, i quin e´s el seu
valor. Si es tracta d’una petita oscil.lacio´ dins d’un rang de concentracions baixes (e´s
a dir, amb valors propers a les condicions inicials pre-proliferacio´) encara estarem dins
d’un sistema amb les caracter´ıstiques semblants a les que hem suposat inicialment, pero`
si aquest ma`xim comporta concentracions altes (amb valors de l’ordre de la carrying
capacity o capacitat de saturacio´: α−1), degut a que les condicions ja no seran les que
teniem inicialment, els punts d’equilibri posteriors perden sentit. Si es tracta d’aquest
segon cas, cal veure com la φ afavoreix una o altra espe`cie, donant lloc a un sistema amb
una fase diferent, en una component, la de l’alga to`xica (P2) o la de la no-to`xica (P1).
Veurem primer si el sistema te´ algun ma`xim local (fora de l’origen) de P1 o de P2
(o de tots dos) en la seva evolucio´, tenint en compte les equacions 4.18. Suposem que
Z varia poc en el temps en que s’assoleix aquest ma`xim local, ja que el creixement
de Z ve donat pel valor de la poblacio´ relativa de fitopla`ncton respecte de la poblacio´
total de fitopla`ncton i, per tant, Z no comenc¸ara` a incrementar fins que no ho hagin fet
les poblacions d’algues P1, P2 (com ja es comentava a la seccio´ 4.2). Per tant, podem
considerar que
0 = µ1 − α1P1 − (1− φ)Z 1
P1 + P2 + k
0 = µ2 − α2P2 − φZ 1
P1 + P2 + k
(4.18)
Si, per exemple, prenem els valors dels para`metres utilitzats en els gra`fics 4.1, 4.2 i
4.3: µ1 = 0.56, µ2 = 0.49, α1 = α2 = 10−4, k = 30, β = 0.5, Z = 5 tenim dos extrems
locals (P ′i = (P1, P2) amb i=1,2) un mı´nim i un ma`xim. Els valors d’aquest ma`xim so´n
de l’ordre d’α−1µ ∼ 103 − 104 (mgC/m3).
Per estudiar l’evolucio´ del transitori cal veure, donada una concentracio´ inicial de
les tres espe`cies, com canvia el sistema en variar l’espai de para`metres. Suposarem
un sistema que inicialment presenta unes concentracions habituals pre-proliferacio´, amb
unes taxes de creixement que segons els ca`lculs fets al cap´ıtol 3, do´nen una proliferacio´.
Veurem, d’acord amb les idees de Truscott and Brindley (1994a), com es modifica aquest
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sistema sota un canvi de la toxicitat de l’alga to`xica. Tenim que, quedant-nos amb els
termes lineals en P1 i P2 en les equacions de creixement 4.18 d’aquestes dues variables i
amb els de mortalitat (o predacio´), tal com feiem a la seccio´ 4.2
dP1
dt
' µ1P1 − (1− φ) ZP1β




' µ2P2 − φ ZP2β
P1 + P2 + k
+O(2)
(4.19)
per que la to`xica (P2) creixi me´s depressa que la no to`xica (P1,) s’haura` de verificar
µ2 − φβ Z
P1 + P2 + k
> µ1 − (1− φ)β Z
P1 + P2 + k
(4.20)
Assumim que si una alga fabrica una toxina, la seva taxa de reproduccio´ sera` me´s bai-
xa que la d’una altra de caracter´ıstiques similars que no sintetitzi aquesta substa`ncia.
Aquesta suposicio´ es pot defensar per criteris fisiolo`gics, ja que es pot suposar que la
produccio´ de toxines substrau energia metabo`lica que, d’altra manera, podria emprar-se
en la reproduccio´. Aixo` porta a µ1 > µ2 i, per tant
0 < µ1 − µ2 < βZ
P1 + P2 + k
(1− 2φ) (4.21)
Per unes condicions inicials fixades, Xi = (P i1, P
i
2, Z
i) podem trobar una φc cr´ıtica a
partir de la qual el creixement de l’alga to`xica queda per sota de la no-to`xica, o la













tenint en compte que Z depe´n del temps, pero` e´s aproximadament constant durant l’in-
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Cal emfatitzar aqu´ı que el valor d’aquesta φc depe`n de les concentracions inicials
de les tres espe`cies, i que perd el sentit quan la poblacio´ de zoopla`ncton (Z(t)) no e´s
comparable a la suma P i1 + P
i
2 + k.
Les figures 4.7 i 4.6 mostren un exemple d’evolucio´ d’estats transitoris per φ = 0.43
i i φ = 0.15, respectivament, per sobre i per sota d’un valor cr´ıtic, φc = 0.39. Els valors
adoptats pels altres para`metres, basats en resultats experimentals, so´n: µ1 = 0.56, µ2 =
0.49, α1 = α2 = 10−4, k = 30, δ = 0.05, P 01 = P
0
2 = 0.5iZ
0 = 25 (Schmidt and Hansen
(2001) i valors del cap´ıtol 3).
4.5 El model amb para`metres en funcio´ del temps
Si volem considerar l’evolucio´ del sistema anterior en un periode llarg (per exemple un
cicle estacional), cal suposar que els para`metres del model variaran en el temps (Franks,
1997a), en funcio´ de condicions ambientals (com llum, temperatura, turbule`ncia del me-
di), des de valors favorables a la proliferacio´ fins a valors desfavorables quan les condicions
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Figura 4.6: Evolucio´ del transitori del sistema, per φ = 0.15 (φc = 0.39). Valors
dels para`metres iguals que en gra`fics anteriors (4.1) amb δ = 0.05. Condicions
inicials P1=P2=0.5, Z=25.
Figura 4.7: Evolucio´ del transitori del sistema, per φ = 0.43 (φc = 0.39). Valors
dels para`metres iguals que en gra`fics anteriors (4.1)amb δ = 0.05. Condicions
inicials P1=P2=0.5, Z=25.
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ambientals siguin adverses. En particular, la proliferacio´ algal sera` afavorida quan la taxa





= s > 0 (4.24)
que implica que la situacio´ que porta a una proliferacio´ sera`
µ(t) = µminexp(st) (4.25)
Superposats a aquests canvis de (µ), que suposem deguts principalment, a factors
f´ısics, poden haver-hi efectes diferencials de la predacio´ sobre una o altra espe`cie algal,
afavorint el creixement d’una d’elles, com hem estudiat a la seccio´ anterior (seccio´ 4.4).
Aix´ı, per estudiar l’efecte de la toxicitat en el sistema per periodes llargs de temps
(d’un any, per exemple), incorporarem al model l’efecte del canvi temporal dels para`metres.
Per fer-ho, considerarem el canvi en cadascun dels para`metres com la superposicio´ d’un
comportament mitja` me´s unes fluctuacions. Considerem
µ1 = µ¯1 + f1(t)
µ2 = µ¯2 + f2(t)
φ = φ¯+ φ′(t)
(4.26)
En fer una separacio´ entre la mitjana i les fluctuacions, considerem que hi ha dues
escales de temps pro`pies del sistema, una escala me´s gran, estacional, al llarg de la qual
varien suaument els para`metres, i una altre, la de les fluctuacions, de periode me´s petit,
que pot ser de l’ordre d’hores, i que fa variar el conjunt de para`metres de forma molt
me´s sobtada. Per centrar-nos en les fluctuacions suposarem unes µ que verifiquin 4.24
fent µ¯1 = cte1, µ¯2 = cte2 i φ¯ = cte3, ja que la variacio´ de les fluctuacions sera` molt me´s
gran (en frequ¨e`ncia) que la de la mitjana (Nisbet and Gurney, 1982).
Tenint en compte 4.26 i 4.21 es compleix
µ¯1 − µ¯2 < f2(t)− f1(t) +
(









si definim f2(t)− f1(t) ≡ f(t), la inequacio´ 4.27 esdeve´
µ¯1 − µ¯2 < f(t)−
(
















com el terme que incorpora les fluctuacions, la inequacio´ anterior queda com la 4.21 amb
un terme pertorbatiu
µ¯1 − µ¯2 < A(t) +
(




si a¨ıllem la φ
φ¯ < φc(t) =
1
2







i, reagrupant en aquesta darrera expressio´, i definint (segons 4.23)
φc ≡ 12












on amb aquesta expressio´ obtenim un criteri que ens do´na una fita superior del valor
que cal que tingui la toxicitat de l’alga (φ) per tal que aquesta alga to`xica generi un
proliferacio´. Cal que el valor mitja` de la toxicitat estigui per sota de la suma del valor
cr´ıtic (definida a partir de les mitjanes dels para`metres) i d’unes funcions que depenen de
l’amplitut de les fluctuacions de les constants de creixement i de la toxicitat. L’expressio´
4.33 indica tambe´ que la importa`ncia relativa de les fluctuacions degudes al medi (en
les taxes de creixement) depe´n de les poblacions existents en el sistema. Si la poblacio´
de zoopla`ncton e´s del mateix ordre o superior a la suma de poblacions de fitopla`ncton,
llavors el que decidira` la dina`mica del sistema sera` el factor bio`tic de la fluctuacio´ en
la toxicitat. Tenim doncs, que el criteri que serveix per decidir quan els factors bio`tics
juguen un paper important en un sistema sense fluctuacions, tambe´ e´s va`lid per decidir
quan caldra` que considerem la superposicio´ d’amplituds de fluctuacions de les taxes de
creixement (factors ambientals) i les fluctuacions de la toxicitat. O, per altra banda,
quan nome´s caldra` considerar les fluctuacions del para`metre de predacio´.
Una darrera consideracio´ e´s veure quin sera` l’efecte de les fluctuacions quan la toxicitat
mitjana es trobi propera al valor cr´ıtic dedu¨ıt a 4.32. Considerem doncs el cas en que la
φ es troba prop de φc de tal manera que esta` dins el rang de l’amplitut de la fluctuacio´
i per tant es veura` afectada per aquesta fluctuacio´. Per tant, en aquesta situacio´ la φ
fluctuara` tambe´ al voltant de φc, com que aquesta fluctuacio´ hem suposat que presenta
una alta frequ¨e`ncia, en principi no tindrem un criteri decisori per evaluar el tipus de
proliferacio´. Per tractar aquest cas caldra` anar a una descripcio´ estad´ıstica del sistema,
entenent que el valor que prengui φ vindra` donat per una distribucio´ de probabilitats.
Aquesta distribucio´ de probabilitats es pot calcular utilitzant l’equacio´ de Fokker-Planck,
fent una analogia entre variables espacials i les diferents poblacions per arribar a calcular
una distribucio´ de probabilitat estaciona`ria (veure l’apendix A).
4.6 Discussio´
En aquest cap´ıtol hem estudiat la dina`mica d’un model de dues preses i un predador.
L’objectiu principal ha estat veure si els canvis de prefere`ncia en la predacio´ del zo-
opla`ncton poden ser un factor biolo`gic causant de PAE (recordem que es tracta aqu´ı
de sistemes tancats, sense pe`rdues per adveccio´ o difusio´). Estudis anteriors sobre
dina`mica de PAE (Franks, 1997a) donen ja una primera aproximacio´ a les possibles
causes, centrant-se principalment en la variacio´ dels para`metres del model com a con-
sequ¨e`ncia de canvis en les condicions f´ısiques externes. Si be´ es cert que el medi condi-
ciona i restringeix fortament el comportament de l’ecosistema, no el determina del tot.
Per exemple tenim PAE repetitives de determinades espe`cies, dins d’un possible ventall
d’espe`cies coexistents , aparentment similars (Vila, 2001).
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En aquest cap´ıtol hem fet primer un estudi dels punts d’equilibri del sistema (seccio´
4.3), tot seguit n’hem estudiat el comportament a partir d’un estat inicial pre-proliferacio´
(seccio´ 4.4) i finalment, en la seccio´ 4.5, hem generalitzat els resultats per un sistema
amb para`metres dependents del temps.
L’estudi dels punts d’equilibri indica que, d’una banda, la mortalitat del zoopla`ncton
juga un paper important en la determinacio´ dels punts d’equilibri del sistema i d’una
altra, que els efectes de la prefere`ncia en la predacio´ estan condicionats per aquesta
mortalitat si imposem la condicio´ de coexiste`ncia de les tres espe`cies. Per que es donin
les condicions de proliferacio´ de l’alga to`xica, P2 (P2 >> P1), cal que δβ > φ. Per valors
de φ > δβ no es do´na coexiste`ncia de les tres espe`cies (veure figures 4.1, 4.2 i 4.3). Cal
dir que les abunda`ncies de les tres espe`cies en el punt de coexiste`ncia seran diferents en
funcio´ dels coeficients de mortalitat i de toxicitat adoptats. D’aquests valors nome´s ens
interessaran aquells que ens donin al mateix temps una elevada poblacio´ d’alga to`xica
i una baixa de no to`xica. Per aixo` en l’ana`lisi d’estabilitat hem introdu¨ıt els criteris
P2 →∞ o be´ P1 → 0. E´s a dir hem triat els punts d’equilibri que donen altes poblacions
de to`xica i baixa de no to`xica i hem vist que en aquests punts el sistema e´s inestable
(pels valors dels para`metres introdu¨ıts seguint el cap´ıtol 3).
El segu¨ent pas en l’ana`lisi matema`tica, estudiat en la seccio´ 4.4, ens assenyala la
importa`ncia dels estats transitoris cap als punts d’equilibri. Es interessant estudiar aquest
aspecte donat que, per concentracions altes de les algues, comencen a influir altres factors
en el comportament o desenvolupament de la PAE i, per tant, me´s important que si
una o les dues espe`cies d’algues arriben a concentracions altes, sera` quina creix me´s
ra`pid i hi arriba primer. El resultat essencial al que arribem e´s que existeix un valor
cr´ıtic de la toxicitat, a partir del qual l’alga productora de toxina podra` produir una
PAE. Aquest valor depe´n de les taxes de creixement i les poblacions inicials de les dues
espe`cies algals. Aix´ı, com s’ha vist en l’ana`lisi matema`tica, tenim que la toxicitat juga un
paper important en la produccio´ de la PAE, pero` matitzat segons les diferents condicions
inicials en les que es pot trobar el sistema. Si la concentracio´ de predadors (expressada
en termes de biomassa) e´s me´s petita que la suma de les concentracions inicials de les
poblacions d’algues i de la constant de semi-saturacio´ de la predacio´, la toxicitat te´ poca
importa`ncia i, tot i que l’alga to`xica segregui un repel.lent, no produira` una PAE, ja
que el seu creixement no sera` prou ra`pid com per superar el de la no-to`xica. Aquest
resultat, que implica un llindar a partir del qual el sistema canvia de comportament, es
pot interpretar en el context de les teories de Truscott (Truscott and Brindley, 1994b)
sobre les proliferacions algals com un medi excitable, Truscott and Brindley suposa un
sistema en equilibri que, a partir d’una certa intensitat de pertorbacio´ de la taxa de
creixement, s’excita i do´na lloc a una proliferacio´. En primer lloc, el present estudi
(seccio´ 4.3) ha este`s l’aproximacio´ de Truscott amb la inclusio´ expl´ıcita de l’efecte de la
predacio´ sobre les PAE. En particular hem considerat la possibilitat d’un control biolo`gic
de les PAE lligat a la toxicitat de l’alga productora envers els predadors, com han suggerit
alguns treballs de camp (Maestrini and Grane´li, 1991). En segon lloc (seccio´ 4.4), s’ha
intentat seguir l’evolucio´ del sistema des d’un estat pre-proliferacio´, sense suposar una
situacio´ d’equilibri. Des del punt de vista de la simulacio´, ens interessa el proce`s de
creixement de la poblacio´ i no el que succeeix un cop ja esta` assolida la proliferacio´
(to`xica o no to`xica) ja que, un cop en aquesta situacio´ cal suposar que les condicions
d’entorn del sistema hauran canviat, de manera que el model triat ja no sera` va`lid,
com s’ha vist en els treballs en que es basa el cap´ıtol 3 (Schmidt and Hansen, 2001,
Hansen, 2002). Segons aixo`, per produir una proliferacio´ no cal tenir dµdt , com es diu
en la versio´ de Truscott and Brindley de la teoria de medis excitables. Els resultats
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de la seccio´ 4.4 es poden interpretar en el context t´ıpic de la successio´ fitoplancto`nica
en un ecosistema mar´ı temperat. Donades unes condicions o`ptimes de llum, nutrients i
temperatura en la taxa de creixement net del fitopla`ncton (Franks, 1997b) augmenta i la
comunitat creix per sobre de les concentracions habituals donant lloc a una proliferacio´.
En general, les microalgues que tenen una taxa de divisio´ me´s alta so´n les diatomees; per
tant so´n les que primer assoliran concentracions altes. Aixo` provocara` que augmentin les
poblacions d’herv´ıbors de creixement ra`pid (microzoopla`ncton). Me´s endavant, degut a
condicions f´ısiques o biolo`giques diverses (com esgotament dels nutrients a la zona fo`tica,
sedimentacio´ de les ce`l·lules, predacio´ etc.), la poblacio´ de diatomees decreix, al mateix
temps que te´ lloc un cert reciclatge de nutrients i augmenten les poblacions de flagel·lades.
E´s en aquesta situacio´, sobre tot si augmenta la disponibilitat de nutrients, que es donen
les millors condicions per que una toxina repel.lent segregada per una determinada espe`cie
pugui ser la causa d’una PAE.
Un altre resultat d’aquest teball, com s’ha vist a les expressions matema`tiques de 4.4,
ha estat la quantificacio´ de l’efecte de la toxicitat i l’abunda`ncia de predadors en relacio´
amb el desenvolupament de PAE. Hem suposat que, si una alga to`xica utilitza part de
la seva energia metabo`lica en sintetitzar una toxina o repel.lent, la seva taxa de divisio´
disminuira` respecte de la d’una espe`cie (gene`rica) que prengui l’estrate`gia de creixer el
me´s ra`pid possible. Hem vist que l’efecte de la toxicitat do´na un avantatge a l’alga
to`xica quan s’introdueix la predacio´ en el sistema. L’e`xit de l’estrategia de produccio´ de
toxina depe´n de la reduccio´ de la taxa de divisio´ relativa a altres espe`cies competidores
i de l’efecte del repel.lent envers els predadors. Des d’aquest punt de vista tambe´ e´s pot
entendre el paper que podrien jugar doncs, en la dina`mica de les proliferacions, l’entrada
en el sistema d’espe`cies alienes de predadors o d’algues que tindrien valors diferents de
toxicitat per les espe`cies existents, modificant a trave´s d’aquesta nova toxicitat respecte
el predador les possibilitats de proliferacio´ per altres algues existents abans de l’entrada
de la nova espe`cie. Aquest model recolza la hipo`tesi, contrastada experimentalment, que
els efectes biolo`gics sobre la predacio´ poden tenir un paper determinant en l’aparicio´ de
PAE (Buskey et al., 1997, Wolfe, 2000, Calbet et al., 2003)
A partir dels resultats que mostren un canvi del comportament del sistema amb la
variacio´ d’un para`metre que depe´n de la pro`pia dina`mica del sistema (seccio´ 4.4), es
pot fer una analogia amb les teories de transicions de fase (TDF) i de criticalitat auto-
organitzada (CAO) en els sistemes dina`mics (Murray, 1989, Sole´ and Manrubia, 1996,
Sornette, 2000). En casos com el canvi de fase de l’aigua, els feno`mens de transicio´ es
caracteritzen per tenir dos estats diferenciats (so`lid-liquid o be´ liquid-vapor). Una de les
variables importants del sistema e´s la densitat de cadascuna de les fases (per exemple, la
so`lida o la l´ıquida). La difere`ncia de densitats entre les dues fases seria el que s’anomena
el para`metre d’ordre. A me´s, es pot definir un el para`metre de control que, en aquest
exemple, per una transicio´ a pressio´ constant, seria la temperatura. El para`metre d’ordre
indica com el sistema passa d’un estat de coexiste`ncia de dues fases a una sola fase, o al
reve`s, i el para`metre de control, com el seu nom indica, controla la densitat del sistema.
En aquest feno`ment f´ısic de transicio´ de fase la temperatura e´s un para`metre de control
que ve determinat externament al sistema. A partir d’aquest exemple es pot fer una
analogia amb el sistema estudiat, proposant com a para`metre d’ordre la difere`ncia de
concentracions d’algues i com a para`metre de control la toxicitat (φ). Si el para`metre
d’ordre s’acosta a valors de proliferacio´ (e´s a dir, la difere`ncia de concentracions s’atansa
a l’ordre carrying capacity de les algues) tindrem una proliferacio´ to`xica o no, segons
que φ estigui per sobre o per sota del φc. Aqu´ı pero` el para`metre de control ve regulat
pel propi sistema, cosa que es diferent de l’exemple proposat abans i va me´s en la l´ınia
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del que es coneix com CAO. De tota manera, la identificacio´ de CAO en un sistema
comporta, en general, que aquest mostri lleis d’escala associades a les seves variables i
cal dir que el sistema estudiat en aquest cap´ıtol no presenta evide`ncies clares d’aquestes
lleis.
Fent un pas me´s en la generalitzacio´ del model, s’estudien els efecte d’una variacio´
temporal dels para`metres a escales de temps relativament llargues (seccio 4.5). Aquest
aspecte ens permet considerar, a me´s d’una evolucio´ a curt termini, el comportament
del sistema per intervals llargs de temps. En aquest sentit es proposa un criteri per
definir la toxicitat necessa`ria per generar una PAE tenint en compte les fluctuacions dels
para`metres, s’este´n el criteri dedu¨ıt per para`metres constants a para`metres amb variacio´
temporal.
Finalment, cal dir que tot i que en aquest treball s’ha utilitzat un model concret per
justificar l’efecte de la toxicitat entesa com a repel.lent pel predador, els resultats so´n










sha¯n zho¯ng wu´ laˇo huˇ,
ho´u zi eˇr da¯ waˇng.
Quan a la muntanya no hi e´s el tigre, el
mono esdeve´ el rei (lit.)
Quan falta el lider fins i tot aquell me´s
insignificant esdeve´ important.
5.1 Introduccio´
Encara que s’han proposat diferents models d’al.lelopatia entre poblacions de fitopla`ncton,
per autors com Dubey and Hussain (2000), Mukhopadhyay et al. (1998, 2003), An et al.
(2003), no s’han tractat les possibles implicacions d’aquest tipus d’interaccio´ en relacio´
amb les proliferacions algals excepcionals (PAE). Com s’ha vist en el cap´ıtol 3, sembla
que el paper de l’al.lelopatia entre espe`cies competidores e´s poc important fins que s’ar-
riba a altes concentracions de l’alga to`xica (superiors a 600mgC/m3 en els exemples de
Schmidt and Hansen (2001), Sole´ et al. (2003)). Tot i aixo`, la influe`ncia de l’al.lelopa-
tia en un sistema amb me´s graus de llibertat encara no es coneix be´. D’una banda, en
tractar-se d’una interaccio´ no lineal, podria jugar un paper en el comportament del sis-
tema a llarg termini degut a que els efectes no lineals separen dos estats inicials propers
del sistema. D’altra banda, caldria tenir en compte l’efecte d’aquesta interaccio´ en una
comunitat multiespec´ıfica.
A part d’efectes al·lelopa`tics sobre competidors, algunes substa`ncies o toxines segre-
gades per les microalgues poden afectar els predadors (zoopla`ncton) d’aquestes. Les
possibles accions de les toxines algals sobre el zoopla`ncton so´n diverses. Algunes cau-
sen afectacions fisiolo`giques sub-letals, mortalitat directa o reduccio´ de la fertilitat, pero`
altres tenen efectes repel·lents sobre els consumidors i poden fer que aquests evitin els
0Aquest cap´ıtol ha estat enviat en forma d’article a la revista Ecological Modelling
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organismes productors de toxina i augmentin la pressio´ depredadora sobre altres tipus
de presa. En aquest cas parlarem de prefere`ncia en la predacio´, en el mateix sentit in-
trodu¨ıt en el cap´ıtol anterior (Murdoch, 1969). Aquest tipus d’efecte ha estat observat
per diversos autors (Teegarden and Cembella, 1996, Teegarden, 1999, Calbet et al., 2002,
Cembella, 2003).
En aquest cap´ıtol examinarem la importa`ncia potencial que poden tenir l’al.lelopatia
i els canvis de prefere`ncia o re-direccionament de la predacio´ com a factors biolo`gics que
propici¨ın el desenvolupament de PAE. El nostre enfocament ha estat introduir aques-
tes interaccions en un model ecolo`gic multiespec´ıfic, me´s general que el considerat en
els cap´ıtols 3 i 4, i analitzar diversos escenaris, basats en mesures de camp. El mo-
del seleccionat ha estat l’ERSEM (European Regional Seas Ecosystem Model) (Baretta
et al., 1995, Baretta and Baretta-Bekker, 1997). Com a primer pas, presentem simu-
lacions d’un escenari simplificat amb condicions ambientals (llum, temperatura i vent)
constants. Com a segon pas, considerem una situacio´ me´s realista, introdu¨ınt com a
forc¸ament ambiental se`ries temporals de condicions f´ısico-qu´ımiques, representatives de
una conca semi-tancada, el port de Barcelona. Finalment, discutim els resultats obser-
vats sobre els efectes de l’al.lelopatia i la prefere`ncia en la predacio´ sobre el comportament
de l’ecosistema.
5.2 Implementacio´ del Model
Per a les simulacions s’ha desconnectat el sub-model be`ntic i s’ha utilitzat nome´s el
sub-model pela`gic del model ERSEM. Les concentracions de nutrients (fosfat, nitrat,
amoni i silicat), que en la versio´ completa del model venen controlades pel reciclatge al
compartiment be`ntic, s’han pres de les se`ries temporals mesurades en el port de Barcelona
i han estat introdu¨ıdes directament en el model (fig.5.3). En treballs anteriors (Lenhart
et al., 1997, Blackford, 1997), en que s’ha utilitzat el model ERSEM per a estudiar
l’aportacio´ de nutrients deguda a fonts fluvials o precipitacio´, aquestes aportacions s’han
considerat com un forc¸ament me´s del sistema, superposat a la dina`mica interna dels
nutrients. En canvi, en aquest treball, l’evolucio´ dels nutrients s’ha fixat totalment,
d’acord amb les concentracions mesurades.
En els experiments nume`rics s’han comparat diferents casos respecte d’una simulacio´
de refere`ncia o experiment control (veure la taula 5.1). Aquest experiment control corres-
ponia a una situacio´ sense interaccio´ al.lelopa`tica. A me´s la predacio´ sobre les dues algues
(P1 i P2) e´s la mateixa. Aixo` s’introdueix imposant que els coeficients de prefere`ncia (que
representen la disponibilitat de cada tipus de presa) sigui del 50% per a cadascuna de
les dues poblacions d’algues (P2 i P4). Els resultats d’aquest experiment control s’han
comparat amb quatre escenaris diferents, amb valors del coeficient de prefere`ncia de la
predacio´ (que e´s equivalent a la taxa espec´ıfica de creixement de cada grup funcional de
zoopla`ncton r0Z) modificats en un 25, 50, 75 % respecte del valor de base. E´s a dir,
es modifiquen els valors de la taxa espec´ıfica de creixement per a cadascuna de les dues
espe`cies en cada cas depenent de la intensitat de toxicictat que es vulgui introduir. A
me´s, s’han fet simulacions sense predacio´ sobre l’alga considerada to`xica. S’ha donat al
para`metre al.lelopa`tic (γ) el valor de 8.0 × 10−10, trobat al cap´ıtol 3. Un conjunt de si-
mulacions amb valors 5 vegades, 10 i 20 vegades el valor adoptat, no va donar difere`ncies
significatives.
S’han dut a terme dos grups de simulacions, amb forc¸ament f´ısic constant o variable.
En el primer grup d’experiments, amb forc¸ament constant, la irradia`ncia s’ha fixat en
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Microzoopla`ncton Mesozoopla`ncton
Igual predacio´ (sense al.lelopatia) control
Igual predacio´ (al.lelopatia)
Condicions a) 25 % menys predacio´ e) 25 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
f´ısiques (1) b) 50 % menys predacio´ f) 50 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
constants c) 75 % menys predacio´ g) 75 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
d) no predacio´ sobre to`xica h) no predacio´ sobre to`xica
Igual predacio´ (sense al.lelopatia) control
Igual predacio´ (al.lelopatia)
Condicions a) 25 % menys predacio´ e) 25 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
f´ısiques (2) b) 50 % menys predacio´ f) 50 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
variables c) 75 % menys predacio´ g) 75 % menys predacio´
sobre alga to`xica sobre alga to`xica
d) no predacio´ sobre to`xica h) no predacio´ sobre to`xica
Taula 5.1: Diferents escenaris estudiats. La diferent predacio´ e´s aplica-
da nome´s cada vegada per cada predador (microzoopla`ncton o mesozo-
opla`ncton), sense variar l’altre. Per tant, cada vegada el sistema difereix del
control en l’al.lelopatia i la reduccio´ de la predacio´ nome´s sobre un predador.
330 W/m2 i la temperatura en 14 ◦C, que so´n condicions f´ısiques t´ıpiques de l’e`poca
primaveral en un port mediterrani. Amb aquestes condicions, la taxa de creixement dels
grups funcionals P2 i P4, de flagel.lades to`xiques i no to`xiques, e´s de 1.4 d−1 (ja tenint
en compte l’efecte dels factors ambientals). Les simulacions s’han fet per un per´ıode de
temps de 80 dies. Per facilitar la comparacio´ del comportament de l’ecosistema en les di-
verses situacions, els resultats s’han presentat en forma de diagrames de barres (com fan,
per exemple Stickney et al. (2000)) dels valors de les variables integrats temporalment.
En el segon grup d’experiments, com a forc¸ament de temperatura de l’aigua i con-
centracio´ de nutrients s’ha introdu¨ıt una se`rie temporal de mesures preses en el port
de Barcelona ( 41 ◦N i 1◦E). Aquest port e´s un domini parcialment tancat, amb una
superf´ıcie d’unes 370 ha. i una profunditat mitjana entre 10 i 12 m. Les dades s’han
obtingut d’un punt de la part me´s interna del port (Port Vell) que ha estat visitat re-
gularment com a part del mostratge quinzenal (de maig de 2000 a octubre del 2002)
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Figura 5.1: Se`ries temporals de perfils de temperatura al port de Barcelona.
L’interval de mostreig e´s de 18 mesos amb mesures cada dues setmanes.
dut a terme dins del projecte BIOHAB . Les dades meteorolo`giques dia`ries d’irradia`ncia,
nuvositat i vent han estat proporcionades pel Centre Nacional de Meteorologia, localitzat
aproximadament a un 1 km del Port Vell. Per a calcular la penetracio´ de la llum a la
columna d’aigua s’han utilitzat coeficients d’atenuacio´ de la llum estimats a partir de
mesures fetes amb el disc de Secchi. A me´s dels mostratges corresponents a BIOHAB,
la comunitat plancto`nica del port ha estat estudiada repetidament com a part del pro-
grama de seguiment del pla`ncton to`xic de l’Age`ncia Catalana de l’Aigua (Vila, 2001).
L’examen d’aquestes dades indica que de l’ecosistema ha evolucionat en els darrers anys.
Entre 1996 i 1999, el port de Barcelona va presentar cada any proliferacions algals noci-
ves (PAN) d’Alexandrium catenella, una espe`cie productora de PSP present a la regio´.
Durant el mostratge de BIOHAB pero`, no van apare´ixer proliferacions excepcionals de
dinoflagelades, tot i que n’hi va haver d’altres grups.
Pel que fa a l’estructura de la columna d’aigua, com es pot veure en els perfils de
temperatura 5.1 i 5.2, durant la major part del temps la situacio´ e´s de barreja vertical.
El punt de mostratge es considera representatiu de la part interior del port (comunicacio´
personal d’E.Garce´s, M. Vila i J. Camp), pero` no es disposa d’informacio´ publicada per
a corroborar aquesta hipo`tesi. Com a primera aproximacio´, en el model es representara`
el port com una caixa espacialment homoge`nia, amb temperatura constant en tota la
columna d’aigua.
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5.2 Implementacio´ del Model
Figura 5.2: Se`ries temporals de temperatura a 5 metres de profunditat en el
port de Barcelona.
Figura 5.3: Nutrients mesurats en el port de Barcelona durant el per´ıode
2000 a 2002.
Els valors inicials de les variables utilitzats a les simulacions es poden trobar a la
taula 5.2. Les concentracions de les variables biolo`giques procedeixen de mesures experi-
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Nutrients (mmol/m3)
Fosfat Nitrat Amoni Silicat
16.07 0.47 0.87 0.12
Fitopla`ncton (mgC/m3)
Diatomees No-to`xica To`xica pico fito
2.59 0.49 0.49 9.44
Zoopla`ncton (mgC/m3)
Microzoo Omn. Mesozoo Carn. Mesozoo H. Flag.
2.0 0.73 0.73 55.0
Taula 5.2: Condicions inicials pels diferents escenaris del model. Les abrevi-
atures Carn. i Omn. es refereixen a carn´ıvor i omn´ıvor.
mentals i han estat convertides de cel/l a mg C/m3 seguint Verity et al. (1992) i Alcaraz
et al. (2003). A me´s s’han fet ana`lisis de sensibilitat del model per estudiar la resposta
d’aquest a diferents condicions inicials de ce`l.lules to`xiques i no to`xiques (en un rang de
1 a 200 mg C/m3). Per aquest rang de concentracions inicials els resultats no varien
considerablement, degut a que les difere`ncies de biomassa inicial es redistribueixen entre
els grups funcionals dlse diferents nivells tro`fics i l’u´nic efecte e´s l’increment de mate`ria
sedimentada quan la capacitat ma`xima del sistema (carrying capacity) e´s sobrepassada.
En aquest cas, Les simulacions s’han efectuat per un per´ıode d’un any.
5.3 Resultats de les simulacions
5.3.1 Forc¸ament constant
El comportament general del sistema per condicions ambientals constants e´s semblant
per les diverses situacions simulades (fig.5.4, fig.5.6 i fig.5.7). Despre´s d’un transitori
amb fortes variacions, el sistema evoluciona suaument cap a un estat d’equilibri estable.
Tot i aquest comportament general cada cas presenta particularitats caracter´ıstiques.
Com es pot veure a la figura 5.5(a), que representa els resultats de simulacions de
80 dies per valors totals integrats, quan la intensitat de predacio´ e´s la mateixa per a
les flagel.lades to`xica i no to`xica, les dina`miques de les dues poblacions so´n pra`cticament
ide`ntiques amb i sense al.lelopatia (tots els altres para`metres s’han mantingut constants).
La variacio´ de la prefere`ncia en la predacio´ do´na difere`ncies significatives respecte
del cas control (fig.5.4). La distribucio´ de biomassa entre els diferents grups funcionals
assoleix diferents estats d’equilibri, limitats nome´s per la disponibilitat de nutrients. Com
es podia esperar, la relacio´ entre la biomassa de l’alga to`xica i la no to`xica s’incrementa
per una major predacio´ sobre la no-to`xica (fig.5.6). A mesura que la pressio´ de predacio´
sobre l’alga to`xica decreix, els canvis so´n me´s accentuats i s’acompanyen en general
d’una amplificacio´ de les fluctuacions dels transitoris que es troben abans d’assolir l’estat
d’equilibri (figs. 5.8, 5.9). El model es me´s sensible pels canvis en el comportament del
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(a) (b)
Figura 5.4: Evolucio´ temporal del cas control. Condicions f´ısiques constants.
Figura 5.5: Cas al.lelopa`tic versus cas control. Condicions f´ısiques constants.
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microzoopla`ncton que pels del mesozoopla`ncton.
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5.3.2 Forc¸ament variable
L’evolucio´ temporal de les condicions f´ısico-qu´ımiques utilitzades com a forc¸ament es
representa a les figures 5.1, 5.2, 5.3. Com es pot veure a les gra`fiques de temperatura
(fig. 5.2), l’estructura vertical de la columna d’aigua presenta la major part del temps
una situacio´ de barreja. No tenim dades per avaluar l’heterogene¨ıtat espacial, pero` segons
Vila et al. (2003) les condicions f´ısiques so´n similars en tota aquesta zona del port.
L’evolucio´ dels nutrients mostra un clar efecte estacional, amb ma`xims en el per´ıode
d’hivern i mı´nims a l’estiu, despre´s del consum degut al creixement dels productors
primaris. Els pics sobtats de fosfat i amoni so´n possiblement deguts a les aportacions de
pluges.
En general, els grups funcionals dominants d’algues mostren una forta relacio´ amb
els nutrients i les condicions f´ısiques. Les diatomees presenten una proliferacio´ al febrer,
quan els nutrients so´n encara relativament abundants i les condicions de llum esdevenen
favorables. Les fluctuacions dels grups funcionals de flagel.lades (to`xica i no to`xica) estan
fortament relacionades amb les del microzoopla`ncton.
Tal com passava en les simulacions amb condicions f´ısiques constants, els resultats so´n
similars pels escenaris al.lelopa`tic i no al.lelopa`tic. Les corbes de les poblacions to`xica i no
to`xica queden superposades (fig. 5.10) i no es troben difere`ncies entre els valors integrats
(fig.5.11). Les proliferacions de l’alga to`xica tenen lloc en moments diferents a mesura
que canvia la prefere`ncia en la predacio´. Les simulacions mostren un desplac¸ament
progressiu de la biomassa cap al grup funcional de l’alga to`xica (fig. 5.14), amb una
desaparicio´ del pic de l’alga no-to`xica quan la predacio´ sobre aquesta augmenta com a
compensacio´ per la disminucio´ de la predacio´ sobre la to`xica. La biomassa de diatomees
(fig.5.12c,d) tambe´ s’incrementa, com a consequ¨e`ncia de la reduccio´ de la poblacio´ de
microzoopla`ncton. La figura 5.14 representa la concentracio´ total de l’alga to`xica en
funcio´ de la prefere`ncia en la predacio´. Al voltant d’un 75 % de reduccio´ de predacio´
sobre l’alga to`xica, la concentracio´ d’aquesta e´s aproximadament 4 vegades me´s alta
que en el cas control. Com en l’exemple de condicions f´ısiques constants, el sistema e´s
me´s sensible als canvis en el grup funcional del microzoopla`ncton que no pas als del
mesozoopla`ncton (figs. 5.14,5.15).
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Figura 5.6: Evolucio´ temporal amb diferent predacio´ del microzoopla`ncton.
Condicions f´ısiques constants.
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Figura 5.7: Evolucio´ temporal amb diferent predacio´ del mesozoopla`ncton.
Condicions f´ısiques constants.
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Figura 5.8: Comparacio´ amb el cas control (barres blanques) de les concen-
tracions totals (integrades temporalment) resultants de les simulacions amb
al.lelopatia i amb diferents intensitats de predacio´ del microzoopla`ncton sobre
les poblacions algals to`xica i no to`xica. Condicions f´ısiques constants.
5.4 Discussio´
L’objectiu d’aquest cap´ıtol ha estat analitzar, mitjanc¸ant un model matema`tic, la po-
tencial importa`ncia d’algunes relacions biolo`giques en relacio´ amb el desenvolupament i
l’aparicio´ d’una PAE. S’han realitzat dues se`ries d’experiments nume`rics sotmetent una
versio´ simplificada del model ERSEM a un forc¸ament extern constant o be´ a una se`rie
temporal de condicions ambientals procedent de mesures experimentals.
Les simulacions mostren que, per les concentracions de ce`l.lules i els valors dels
para`metres utilitzats, la influe`ncia del terme al.lelopa`tic e´s negligible si es comparen
els resultats amb els dels escenaris en que no existeix, com ja s’havia apuntat al cap´ıtol
4. D’aixo` es dedueix que l’addicio´ d’aquests nous termes no lineals no introdueix modi-
ficacions en l’evolucio´ del sistema a llarg termini. D’altres interaccions, com la predacio´
o la competicio´ pels nutrients so´n molt me´s importants que l’al.lelopatia. Aixo` sem-
bla contrastar amb els resultats de nombrosos experiments de laboratori (Schmidt and
Hansen, 2001, Hansen, 2002, Tillmann and John, 2002), pero` cal emfatitzar que, en
general, aquests experiments utilitzen concentracions de microalgues to`xiques que exce-
deixen les 1000 ce`l.lules/ml, molt me´s altes que les trobades en les situacions naturals
de pre-proliferacio´ (Maestrini and Grane´li, 1991, Myklestad et al., 1995, Arzul et al.,
1999, Guisande et al., 2002). En els escenaris seleccionats aqu´ı, en que es parteix d’una
situacio´ t´ıpica de pre-proliferacio´, e´s me´s eficac¸ l’actuacio´ d’una substa`ncia to`xica que
actu¨ı com a repel.lent del predador (Wolfe, 2000). Aquesta conclusio´ coincideix amb les
observacions de Maestrini and Grane´li (1991) en relacio´ amb una important prolifera-
cio´ de Chrysochromulina polylepis. Nome´s per a una PAE ja ben desenvolupada pren
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Figura 5.9: Comparacio´ amb el cas control (barres blanques) de les concen-
tracions totals (integrades temporalment) resultants de les simulacions amb
al.lelopatia i amb diferents intensitats de predacio´ del mesozoopla`ncton sobre
les poblacions algals to`xica i no to`xica. Condicions f´ısiques constants.
(a) (b)
Figura 5.10: Evolucio´ temporal del cas control. Condicions f´ısiques variables.
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Figura 5.11: Cas amb al.lelopatia versus control (variables integrades tempo-
ralment). Condicions f´ısiques variables.
l’al.lelopatia un paper important en el comportament del sistema. En canvi, diversos
autors han trobat que l’alteracio´ de les prefere`ncies en la predacio´ pot ser un mecanisme
significatiu de control del desenvolupament de PAE (Nakamura et al., 1995, Teegarden,
1999, Guisande et al., 2002, Calbet et al., 2003). Cal remarcar, pero`, que pel que fa a
les simulacions, la influe`ncia d’aquests efectes sobre la predacio´ e´s fortament dependent
dels valors adoptats pels para`metres.
En general, per una variacio´ petita dels para`metres biolo`gics, el comportament de les
simulacions amb forc¸ament variable sembla controlat pel forc¸ament extern, de manera
que la influe`ncia de les interaccions biolo`giques es veu restringida a unes condicions de
forc¸ament ambiental favorables (especialment de llum i nutrients, com es pot veure a
la figura ). En aquestes simulacions, la variabilitat del fitopla`ncton es veu fortament
condicionada per les fluctuacions imposades en la concentracio´ de nutrients, tal com
es pot veure a les figures 5.3, 5.10. La resposta del zoopla`ncton e´s similar en tots els
casos. Els canvis en la biomassa del fitopla`ncton van associats a canvis me´s forts en la
poblacio´ de microzoopla`ncton que no pas en la de mesozoopla`ncton, degut a les taxes
de creixement me´s baixes del darrer. Tambe´ es pot veure (figs. 5.12, 5.13) un augment
progressiu dels pics de concentracio´ de l’alga to`xica (a mesura que la pressio´ de la predacio´
sobre ella disminueix), fins assolir un valor ma`xim en el cas d’abse`ncia de predacio´ (fig:
5.12d1). Quan disminueix la predacio´ per part del mesozoopla`ncton, i fins i tot quan
aquesta predacio´ desapareix, la difere`ncia entre la to`xica i la no to`xica e´s apreciable pero`
petita comparada amb els casos en que s’afecta la predacio´ del microzoopla`ncton, (fig:
5.13h1).
Els canvis de prefere`ncia en la predacio´ tenen dos efectes globals en el sistema (tant
en el cas amb forc¸ament constant com en el variable). En primer lloc, la concentracio´ de
l’alga to`xica e´s apreciablement me´s gran que en el cas control, especialment pels valors
me´s baixos del para`metre de disponibilitat de preses to`xiques (r0 al 50 % o menys).
En segon lloc, la densitat ma`xima de poblacio´ assolida per la proliferacio´ depe`n del
valor dels para`metres de predacio´ (fig.5.12) degut a que l’efecte d’aquesta interaccio´ e´s
me´s gran durant el per´ıode de condicions externes me´s favorables al creixement algal
(principalment en l’estiu).
El model descrit en aquest cap´ıtol no intenta capturar la complexitat existent en les
situacions reals, sino´ explorar nume`ricament la possible importa`ncia d’uns determinats







Figura 5.12: Evolucio´ temporal amb diferents intensitats de predacio´ pel
microzoopla`ncton. Condicions f´ısiques variables.
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Figura 5.13: Evolucio´ temporal amb diferents intensitats de predacio´ pel
mesozoopla`ncton. Condicions f´ısiques variables.
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Figura 5.14: Comparacio´ amb el cas control (barres blanques) de les concen-
tracions totals (integrades temporalment) resultants de les simulacions amb
al.lelopatia i amb diferents intensitats de predacio´ del microzoopla`ncton sobre
les poblacions algals to`xica i no to`xica. Condicions f´ısiques variables.
conjunt de para`metres i tenen en compte unes condicions ambientals concretes, pero` les
conclusions ba`siques a que hem arribat estan d’acord amb les observacions ecolo`giques
disponibles. Per aixo`, proposem l’aproximacio´ presentada aqu´ı com una via per a deli-
mitar la importa`ncia de certes interaccions biolo`giques ba`siques en el desenvolupament
de les PAE.
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Figura 5.15: Comparacio´ amb el cas control (barres blanques) de les concen-
tracions totals (integrades temporalment) resultants de les simulacions amb
al.lelopatia i amb diferents intensitats de predacio´ del mesozoopla`ncton sobre








































sha¯n qio´ng shuˇı j`ın, y´ı wu´ lu`
liuˇ a`n hua¯ mı´ng, yoˇu y¯ı cu¯n.
Al final de la muntanya, a l’acabar el
rierol, el camı´ es perd; darrere l’ombra
del salze i les flors lluminoses, trobem
un poble.(lit.)
Al final de l’antic camı´, no cal
desesperar-se, un nou mo´n pot obrir-se
devant nostre.
En aquesta tesi s’ha intentat aportar un marc quantitatiu i uns elements de discussio´
pel que fa al paper de les toxines algals, dins de l’ecosistema mar´ı, com a facilitadores
de la proliferacio´ dels organismes que les produeixen. En general, ens referirem a les que
hem anomenat ”proliferacions algals excepcionals”(PAE), e´s a dir, proliferacions que, be´
pel seu temps d’aparicio´ o per la seva intensitat, no es poden incloure dins de les t´ıpiques
del cicle estacional, com so´n les proliferacions primaverals o hivernals de diatomees en
zones marines temperades. Com s’ha remarcat a la introduccio´, les PAE poden entrar
o no dins de la categoria del que s’anomenen ”proliferacions algals nocives”(PAN), que
so´n aquelles que presenten efectes negatius, deguts a toxicitat o a altres mecanismes, pel
que fa a les acticitats socioecono`miques o a la salut humana. En aquest treball, pero`, el
concepte de toxicitat e´s refereix a efectes sobre competidors o predadors dins del mateix
ecosistema i els compostos o toxines implicats poden e´sser diferents dels implicats en el
concepte de nocivitat envers interessos humans. Per a deixar clara aquesta difere`ncia, es
parlara` en general de ”proliferacions algals excepcionals”(PAE), sense presuposar efectes
nocius pels interessos humans. Obviament, gran part d’aquestes PAE entren tambe´ dins
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de la categoria de PAN.
Les PAE so´n un feno`men de constatacio´ cada cop me´s frequ¨ent, sobretot en aigu¨es
costaneres confinades. Per que tingui lloc un augment net de la poblacio´ algal en un
volum d’aigua determinat, cal que hi hagi un subministrament suficient de nutrients i
que la taxa de reproduccio´ de les algues superi les pe`rdues per adveccio´ i dispersio´ fora
de l’a`rea de creixement. D’aqu´ı que l’eutrofitzacio´ de les aigu¨es costaneres lligada a la
creixent ocupacio´ de les zones litorals i la construccio´ de ports, que produeixen condicions
f´ısiques favorables en el medi aqua`tic (com hem vist a la introduccio´ en el mandala
de Margalef), contribueixin de manera important en l’augment de les PAN. A banda
d’aquests aspectes f´ısico-qu´ımics, hi ha factors biolo`gics que tambe´ poden influir en el
desenvolupament de PAN. Entre aquests factors es troben la motilitat de certes espe`cies,
que permet llur posicionament a la columna d’aigua i llur acumulacio´ en determinats
indrets, i la produccio´ de toxines amb efectes sobre espe`cies algals competidores o sobre
els possibles predadors.
L’objectiu general d’aquesta tesi ha estat el d’esbrinar, mitjanc¸ant models matema`tics,
la importa`ncia potencial d’aquests efectes to`xics com a afavoridors de la proliferacio´ de les
espe`cies que els produeixen. Aquesta tesi s’enmarca dins del projecte BIOHAB (Biologi-
cal Control of Harmful Algal Blooms in European coastal waters: role of eutrophication,
contract EVK3-CT99-00015, financ¸at per la UE).
Com s’ha esmentat me´s amunt, l’aproximacio´ metodolo`gica utilitzada en aquesta tesi
ha estat la modelitzacio´ matema`tica. Hem vist, segons tot l’exposat en aquest treball,
que dins d’aquest enfoc, els tipus de models que es poden emprar so´n molts i diversos.
En cada cas, l’eleccio´ del model me´s adient depe`n del problema a tractar. En aquest
sentit, una perspectiva heteroge`nia, combinant diferents models i enfocs pot representar
el millor compromı´s entre allo` que perdem al modelitzar (per fer-ho cal que idealitzem o
simplifiquem el problema) i allo` que escollim com a important en cadascun dels me`todes
utilitzats. Dins d’aquest esperit, en aquest treball hem procurat utilitzar models simples,
podriem dir de baixa resolucio´ (pel que fa al nombre de variables) per obtenir informacio´
que seria utilitzada despre´s en models d’alta ressolucio´ (per exemple, models multies-
pec´ıfics). Ba`sicament, s’ha intentat avaluar, dins de diferents contextes condicionats pel
forc¸ament f´ısic, la importa`ncia que poden tenir les interaccions biolo`giques d’alel.lopatia
i canvis de prefere`ncia en la predacio´, sobre el desenvolupament de PAN.
Per una banda (cap´ıtol 3) hem considerat l’efecte d’una toxina al.lelopa`tica a par-
tir de dades d’experiments de laboratori. Hem utilitzat un model per avaluar el seu
efecte respecte d’altres interaccions. Pels resultats del model emprat i el valor estimat
pels para`metres implicats, hem dedu¨ıt que l’al·lelopatia nome´s arriba a tenir un efecte
important per altes concentracions (de l’ordre de 103mgC/m3) dels organismes to`xics.
Pel que fa a la predacio´, s’han estudiat els efectes que podria tenir un compost o toxina
amb efectes repel.lents sobre els predadors (cap´ıtol 4). Aquest tema s’ha enmarcat dins
del contexte de treballs de modelitzacio´ previs que consideren la formacio´ de proliferacions
des d’un punt de vista matema`tic. D’una banda, la formacio´ de proliferacions microalgals,
dins d’un sistema fitopla`ncton-zoopla`ncton s’ha explicat com a consequ¨e`ncia de canvis en
la taxa neta (e´s a dir, reproduccio´ menys pe`rdues) de creixement de la microalga, deguts
a factors ambientals (Truscott, 1995), fent l’analogia amb un medi excitable (Truscott
and Brindley, 1994b). D’altra banda, altres autors han assumit que aquests models
tambe´ so´n aplicables a PAE (Franks, 1997a). En els casos estudiats per aquests autors
es pot argumentar que, donat el criteri de Truscott and Brindley (on el forc¸ament del
sistema ve donat pel canvi en la taxa de creixement), la taxa de creixement juga un
paper determinant. De tota manera, el fet que hi hagi espe`cies concretes que formen
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proliferacions de manera recurrent, malgrat canvis ambientals que haurien de tenir efecte
similar sobre altres espe`cies del mateix grup funcional (Vila, 2001), fa pensar que factors
con la produccio´ de toxines puguin tenir importa`ncia. En el cap´ıtol 4 s’ha utilitzat
un model amb dues espe`cies de fitopla`ncton (una to`xica i una altra no to`xica) i una de
zoopla`ncton, per a estudiar l’efecte de toxines amb efectes repel.lents de la predacio´ sobre
la seleccio´ de preses pels predadors. A difere`ncia dels models anteriors on es presuposa
un estat d’equilibri amb coexiste`ncia de les 3 espe`cies (les dues de fitopla`ncton i el
zoopla`ncton), aqu´ı veiem que un estat de coexiste`ncia amb poblacions baixes (entre 1 i
10mgC/m3) de totes tres, no e´s possible com a estat d’equilibri estable per valors ajustats
dels para`metres a partir de dades experimentals (prenent els valors calculats a partir de
les dades experimentals del cap´ıtol 3). A me´s, es considera i s’estudia la possibilitat que
el sistema produeixi la proliferacio´ algal com un estat transitori i no com a part d’un
estat d’equilibri. Considerant doncs la proliferacio´ com un estat de no-equilibri, s’ha
pogut afegir un nou element de valoracio´ que aporta una possible rao´ suplementaria a
les donades anteriorment (basades sempre en la suposicio´ de que el sistema do´na una
proliferacio´ com un estat d’equilibri). E´s a dir, prenent els criteris de la teoria de medis
excitables com a condicio´ necessa`ria per l’existe`ncia de proliferacions, s’ha vist que la
toxicitat aporta una condicio´ suficient per l’existencia o no d’una PAE.
Un altre tema interessant considerat en el cap´ıtol 4 e´s el dels factors top-down (de
nivells tro`fics superiors) de control del comportament del sistema. Malgrat que hi ha
estudis importants pel que fa al paper que juguen els predadors sobre les proliferacions
de fitopla`ncton (Wyatt and Horwood, 1973, Steele and Henderson, 1992), els models
de proliferacions i PAN existents no aprofundeixen sobre les possibles interaccions amb
efectes to`xics per part de les microalgues, aspecte que, d’altra banda es considera im-
portant en els treballs experimentals (Maestrini and Grane´li, 1991, Turner and Tester,
1997, Calbet et al., 2003). E´s a dir, en els treballs de Steele and Henderson (1992)
queda clar el paper que la funcio´ de mortalitat per predacio´ juga en el comportament
del sistema i en el temps i la forma que tindra` la proliferacio´ pero` es fa d’una forma
depenent nome´s de la mortalitat del predador o de la forma funcional de predacio´. En
el present treball, a me´s de considerar els aspectes generals de la predacio´ s’ha estudiat
l’efecte del redireccionament de la predacio´ relativa sobre espe`cies microalgals to`xiques
o no-to`xiques. El resultat e´s un sistema amb un cert grau d’autorregulacio´ (en el sentit
de que el comportament del sistema canvia degut a mecanismes interns) on, a banda del
control de baix a dalt (factors f´ısico-qu´ımics) o de dalt a baix (predacio´) que pot tenir
el sistema s’han considerat factors ’interns’ d’autocontrol del comportament del sistema,
en analogia amb el que es coneix en sistemes dina`mics com criticalitat autoorganitzada
(CAO, o SOC de l’angle`s Self-Organized Criticality). E´s a dir, la toxicitat introdu¨ıda en
aquest sistema en regula el comportament independentment dels factors de forc¸ament
extern, que afectarien les taxes de creixement del fitopla`ncton, per tant, la toxicitat ju-
garia el papel del para`metre de control en els fenomens de criticalitat autoorganitzada
(SOC).
A partir dels estudis esmentats, el cap´ıtol 5 planteja l’aplicacio´ dels resultats obtinguts
mitjanc¸ant models amb un nombre redu¨ıt de variables d’estat durant periodes de temps
curts, a models multiespec´ıfics (tipus ERSEM) on es simula l’evolucio´ d’un ecosistema
durant intervals de temps molt me´s llargs (de l’ordre d’un cicle anual o me´s). En aquests
cas cal tenir en compte dos aspectes. D’una banda, l’evolucio´ del model de simulacio´
multiespec´ıfic implica que els para`metres utilitzats vari¨ın en el temps, mentre que en
utilitzar un model simplificat, s’ha adoptat l’aproximacio´ d’uns para`metres pra`cticament
constants durant el temps de simulacio´. D’altra banda, l’efecte que es prete´n estudiar
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amb els models simplificats correspon a situacions en les que els para`metres en el model
de simulacio´ multiespec´ıfic so´n o estan prop del valor ma`xim (per exemple les taxes de
creixement i d’ingestio´) i, n’estudiem l’efecte en una e`poca de l’any en que les interaccions
estudiades so´n importants. En canvi, quan els valors dels para`metres s’allunyen d’aquest
ma`xim (per situacions f´ısiques no favorables) les interaccions que estudiem deixen de
tenir un efecte fa`cilment detectable. Ja que degut a que les taxes de creixement del
fitopla`ncton so´n baixes les interaccions biolo`giques associades a altes poblacions deixen
de tenir un efecte sobre el comportament global del sistema.
Pel que fa a l’estabilitat dels models estudiats, comparant els resultats obtinguts en
els cap´ıtols 4 i el 5, ens podem preguntar per que` el model de 3 espe`cies (fitopla`ncton
to`xic, fitopla`ncton no to`xic i zoopla`ncton) que considera prefere`ncia en la predacio´ del
cap´ıtol 4 no do´na un estat d’equilibri de coexiste`ncia estable de les tres espe`cies en el
rang de para`metres estudiat, mentre que el model multiespec´ıfic ERSEM del cap´ıtol 5,
sota condicions f´ısiques constants, dona estats de coexiste`ncia. Cal dir que el model
ERSEM considera me´s variables i interaccions, portant a que el sistema s’estabilitzi
(May, 1974). A me´s, aquest model incorpora funcions de depende`ncia dels nutrients
que actuen d’esmorte¨ıdor i que fan que les taxes de creixement netes de cada espe`cie
de fitopla`ncton no siguin constants. En el model ERSEM, a me´s del grup funcional de
predadors directament influ¨ıt per la toxina algal, hi ha altres grups de predadors que
poden predar sobre aquesta alga to`xica. Aquest efecte conjunt pot emmascarar l’efecte
directe de seleccio´ de les preses estudiat en el model simplificat de tres equacions.
En conjunt, el treball realitzat en aquesta tesi es pot sintetitzar en cinc contribuci-
ons principals. En primer lloc, l’al.lelopatia, tal com se despre´n dels experiments
nume`rics amb les equacions que hem utilitzat aqu´ı per modelitzar-la, no sem-
bla ser una causa rellevant del desenvolupament de PAE. E´s a dir, en condicions
de pre-proliferacio´, la produccio´ per part d’una soca de microalgues (generalment fla-
gel·lades) d’una toxina que afecti a les seves competidores, no do´na un avantage prou
gran a l’alga en qu¨estio´ per permetre-li eliminar les seves competidores. Aixo` e´s degut,
principalment, a que la produccio´ de toxina no e´s prou elevada fins que la concentracio´
d’alga to`xica no e´s gran (de l’ordre d’uns milers de ce`l.lules per mililitre)(Schmidt and
Hansen, 2001), que e´s quan ja tenim un estat de proliferacio´ algal desenvolupada. Arri-
bada aquesta situacio´, l’al·lelopatia pot ajudar a mantenir la PAE, degut a que la toxina
actua, ara si, sobre les competidores contribuint a redu¨ır-ne la poblacio´. Aquesta hipo`tesi
ja s’apunta en el treball de Maestrini and Grane´li (1991). S’ha de remarcar, pero`, que
aquest resultat esta` limitat a les dades experimentals i el model utilitzat. Per tant, cal
prendre aquesta conclusio´ amb la precaucio´ corresponent a l’hora de fer generalitzaci-
ons sobre aquest tipus de un comportament. De tota manera, el procediment emprat
es pot aplicar a qualsevol conjunt de dades experimentals de caracter´ıstiques similars a
l’utilitzat aqu´ı.
Una altra conclusio´ important que es despre`n d’aquest treball e´s que els canvis de la
prefere`ncia o el redireccionament de la predacio´ associats a la disminucio´ (o
manca) d’ingestio´ de l’alga que produeix una toxina repel.lent poden ser una
causa de PAE. L’alga to`xica aconseguiria un avantatge degut a dos efectes combinats:
D’un costat la disminucio´ de la predacio´ sobre ella i d’un altre, l’augment de la pressio´
de predacio´ sobre les competidores, cosa que li do´na me´s recursos disponibles i tambe´ l’a-
favoreix en el creixement. Una limitacio´ d’aquests resultats e´s que so´n quantitativament
molt sensibles als valors nume´rics escollits pels para`metres (ja em vist com els punts
d’equilibri depenen fortament del valors d’aquests) i s’han obtingut de la consideracio´
d’una situacio´ molt simple, amb nome´s tres espe`cies. L’addicio´ de me´s espe`cies al model
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(conclusio´ 4) li dona me´s diversitat de comportament pero` no canvia qualitativament els
resultats.
Per tal de suposar un avantatge a l’espe`cie productora, cal que l’efecte
repel.lent de la toxina envers els predadors superi una determinada intensitat
cr´ıtica, que tambe´ ve determinada per la magnitud de la poblacio´ inicial de
zoopla`ncton (que s’ha vist que havia de ser superior o igual a la suma de
poblacions de fitopla`ncton me´s la constant de semi-saturacio´). Per valors de
toxicitat baixos (e´s a dir, que afecten poc els predadors), l’alga que proliferara` sera` la
que tingui la me´s alta taxa de reproduccio´, e´s a dir, la no to`xica (suposant aqu´ı que la
produccio´ de toxina baixa la taxa de reproduccio´).
S’ha implementat un nou mo`dul d’algues to`xiques en el model multies-
pec´ıfic d’ecosistema ERSEM i s’ha estudiat l’efecte de la toxicitat d’aquest
nou grup funcional sobre competidors o predadors per mitja` d’experiments
nume`rics comparatius sota escenaris basats en forc¸aments f´ısics constants o
variables. En l’ajust dels para`metres del model s’han tingut en compte les dades ex-
perimentals sobre al.lelopatia considerades en el cap´ıtol 3. Tal com s’ha pogut veure a
les simulacions l’efecte de la toxicitat e´s me´s gran sobre els predadors de taxa
de divisio´ me´s ra`pida (microzoopla`ncton) i afecta poc els altres (mesozo-
opla`ncton). Tambe´ s’han observat efectes indirectes sobre altres grups de fitopla`ncton,
degut a la disminucio´ de poblacio´ de microzoopla`ncton.
A partir d’aquest treball s’obren diverses perspectives de futur, algunes de les quals
es descriuen tot seguit. Una de les possibilitats me´s inmediates e´s estudiar la influe`ncia
relativa d’aquestes interaccions en front de condicions f´ısiques que incloguin termes d’ad-
veccio i difusio´. D’una manera general, caldria millorar la descripcio´ i parametritzacio´
dels processos de predacio´ en els models emprats. Per altra banda utilitzar un model
senzill, com el del cap´ıtol 4, pero` amb un terme competitiu, per simular els periodes en
que, quan la PAN esta` formada comencen a faltar nutrients i com afecta aquest efecte al
sistema.
En particular, caldria estudiar la representacio´ de la mortalitat del zoopla`ncton que,
com hem vist, afecta els estats d’equilibri i l’estabilitat del sistema (Steele and Henderson,
1992), i tambe´ la toxicitat cr´ıtica a trave´s del quocient de poblacions en la funcio´ de
predacio´. E´s a dir, si es modifica la mortalitat del zoopla`ncton pot ser que la poblacio´
d’aquest vari¨ı de forma diferent, afectant per tant al valor cr´ıtic de la toxicitat per donar
una proliferacio´ to`xica. En aquesta l´ınia, caldria assajar tambe´ funcions de predacio´ com
la de Holling III, tot i que, a priori, es pot pensar que un efecte net d’incloure-la seria ser
l’augment de la poblacio´ inicial de zoopla`ncton necessa`ria per controlar la proliferacio´.
Una altra perspectiva de treball e´s considerar diferentes formes de nocivitat envers
del zoopla`ncton: per exemple, efectes deleteris directes, letals o subletals i veure com
afecten als valors cr´ıtics de la toxicitat que s’han trobat anteriorment.
L’estudi de les situacions post-proliferacio´ en el sistema e´s una altra possible l´ınia
d’intere`s, degut a que poden condicionar l’aparicio´ de noves proliferacions (per exemple
desafavorint-les per manca de nutrients), o be´ poden donar indicis per esbrinar si les
proliferacions deixen algun senyal en l’ecosistema, e´s a dir, algun tipus de condicions
espec´ıfiques que facin que el fenomen de la proliferacio´ sigui detectable un temps des-
pre´s d’haver-se donat. En aquesta l´ınia, seria lo`gic pensar que, donat que la PAE e´s un
proce´s pel qual s’incorpora biomassa al sistema d’una forma ra`pida i molt diferencia-
da (a trave´s, majoritariament d’una sola espe`cie), si aquesta biomassa passe´s als nivells
tro`fics superiors, tindriem un senyal (o pertorbacio´) que es propagaria al llarg del temps
a trave´s d’aquests nivells tro`fics i seria, per tant, distingible un temps despre´s d’haver-se
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produ¨ıt la proliferacio´. Si, a me´s, pogue`ssim detectar una forma funcional espec´ıfica d’a-
questa pertorbacio´, li podriem assignar una signatura t´ıpica (e´s a dir una funcionalitat
estad´ıstica caracter´ıstica). Aquest tipus de pertorbacions en les poblacions plancto`niques
i la seva propagacio´ a trave´s de la cadena tro`fica han estat estudiades, a nivell experi-
mental, per Beaugrand et al. (2003). En aquest treball es consideren els efectes dels
canvis de biomassa fitoplancto`nica sobre la poblacio´ de bacalla com una pertorbacio´ que
es propaga des de nivells inferiors a superiors en la xarxa tro`fica.
L’estudi de les PAE des del punt de vista de criticalitat auto-organitzada (SOC/CAO)
i transicions de fase (TDF) porta a consideracions me´s generals sobre el comportament
de l’ecosistema. En aquest sentit, el formalisme de la CAO (SOC) ens pot donar una eina
per tractar les series temporals de mostrejos de PAE. Tenint en compte aquest formalisme
podem deduir el nombre ma`xim de variables que poden intervenir en el sistema i reduir-
ne el nombre que cal considerar per entendre el feno`men. D’aquesta manera es podria
avanc¸ar en la capacitat per fer prediccions quantitatives. Per a utilitzar aquest formalisme
cal tenir se`ries temporals llargues i de bona resolucio´ temporal. Seguint aquesta l´ınia
de raonament, les series temporals ens proporcionarien informacio´ sobre el potencial al
que es veu sotme`s el sistema seguint l’evolucio´ del para`metre d’ordre (que seria aqu´ı la
densitat de poblacio´ d’alga to`xica, P2) abans de la TDF (Sornette, 2000). A me´s, es
podria fer una estimacio´ de l’exponent cr´ıtic que te´ el para`metre d’ordre en la TDF (Sole´
and Manrubia, 1996).
Finalment, l’analogia de les PAE amb les transicions de fase (TDF), ens do´na peu
per a fer una analogia, des d’el punt de vista dels sistemes dina`mics, amb les plagues
en l’agricultura. Les plagues representen tambe´ fenomens de creixement sobtat d’una
poblacio´ des d’un estat inicial amb concentracions similars a les d’altres poblacions de
para`sits. Per tant, eventualment es possible estudiar quins para`metres de control poden
fer que el para`metre d’ordre del sistema (la poblacio´ de l’espe`cie que produeix la plaga)
creixi. Entre altres possibilitats es podria considerar l’efecte dels pesticides, assimilant-los




Que` som? ¿Centaures a`gils en la fosca
percac¸ant horitzons, en ruta sempre,
o be´ arbres hissats damunt l’escorc¸a
d’altres arbres que foren i concreten
la quietud del nostre viure esta`tic?
Inu´tilment ens cercarem. Cal perdre’s
en la nit sense albada per cone`ixer
que` som i quina ma` ens governa els actes,
i e´s en va que bastim brillants projectes
i conjuguem mots atrevits, cercant-nos
en cada cosa, en cada mot.
Som e´ssers
projectats a un futur sense mesura
i ens cal morir perque` l’oblit perfecte
ens faci ne´ixer, altre cop, sabent-nos.
Miquel Mart´ı i Pol
1. L’al.lelopatia, tal com se despre´n dels experiments nume`rics amb les equacions
que hem utilitzat aqu´ı per modelitzar-la, no sembla ser una causa rellevant del
desenvolupament de PAE.
2. La prefere`ncia o el redireccionament de la predacio´ associats a la disminucio´ (o
manca) d’ingestio´ de l’alga que produeix una toxina repelent poden ser una causa
de PAE.
3. Per tal de suposar un avantatge a l’espe`cie productora, cal que l’efecte repel.lent de
la toxina envers els predadors superi una determinada intensitat cr´ıtica, que tambe´
ve determinada per la magnitud de la poblacio´ inicial de zoopla`ncton (que s’ha vist
que havia de ser superior o igual a la suma de poblacions de fitopla`ncton me´s la
constant de semi-saturacio´).
4. S’ha implementat un nou mo`dul d’algues to`xiques en el model multiespec´ıfic d’eco-
sistema ERSEM i s’ha estudiat l’efecte de la toxicitat d’aquest nou grup funcional
sobre competidors o predadors per mitja` d’experiments nume`rics comparatius sota
escenaris basats en forc¸aments f´ısics constants o variables.
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5. L’efecte de la toxicitat e´s me´s gran sobre els predadors de taxa de divisio´ me´s ra`pida
(microzoopla`ncton) i afecta poc els altres (mesozoopla`ncton).
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Ape`ndix A
Alguns conceptes ba`sics de la
teoria dels sistemes complexos
aplicats a l’ecologia
A.1 Introduccio´
En aquest ape`ndix es presenta una breu introduccio´, me´s descriptiva que matema`tica, als
principals conceptes de la teoria dels sistemes complexos que s’han utilitzat en aquesta
tesi. Ens basarem en els cinc textos de refere`ncia segu¨ents: May (1974), Nisbet and
Gurney (1982), Murray (1989), Sole´ and Manrubia (1996), Sornette (2000).
L’estudi dels sistemes complexos e´s un camp en creixent expansio´, font de nous con-
ceptes cient´ıfics sorprenents i revolucionaris. Moltes idees generades en aquest camp so´n
tan atractives i espectaculars que l’han transcendit i han arribat a la literatura i al ci-
nema. Conceptes com caos, fractals, cata`strofes, etc. i les teories que porten associades
generen un gran intere`s no nome´s cient´ıfic, sino´ tambe´ general. Una de les principals
raons d’aquesta popularitat e´s la gran versatilitat de la teoria de sistemes, que fa que
pugui ser aplicada a disciplines tan diferents com la medicina, la f´ısica, la computacio´,
la gene`tica, o l’ecologia. Cal, pero` adoptar definicions precises pels conceptes utilitzats
i delimitar en quin context so´n aplicables, per poder copsar que` e´s el que poden o no
ajudar a explicar.
Per facilitar l’explicacio´ dels conceptes que s’han utilitzar en aquesta tesi, prendrem
un model senzill dina`mica de poblacions i n’estudiarem els aspectes me´s destacats. Es
tracta del model Lokta-Volterra d’interaccions depredador-presa, ja introdu¨ıt en el cap´ıtol
3.
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A Alguns conceptes ba`sics de la teoria dels sistemes complexos aplicats a
l’ecologia
A.1.1 Models biolo`gics i models biolo`gics amb forc¸ament
En general, una poblacio´, N, es pot modelar suposant que la variacio´ del nombre d’indi-
vidus es la difere`ncia entre els naixements i la mortalitat:
Variacio´ de N = Creixement- Mortalitat
Si, per exemple, la mortalitat depe`n d’una altra poblacio´ que preda sobre la primera,
tenim un model depredador-presa. Si considerem me´s d’una poblacio´ de preses tindrem
un model semblant a l’introdu¨ıt en el cap´ıtol 5. Si, a me´s de caracter´ıstiques propies,
com la taxa de creixement, la variacio´ de les poblacions depe`n de factors externs, que
poden variar en el temps, es diu que el model esta` subjecte a un forc¸ament. Aquest e´s el
cas general per a les poblacions biolo`giques. En el cas del fitopla`ncton, aquest forc¸ament
pot ser la variacio´ de la llum o la temperatura.
Un cop plantejat un model, e´s important veure en quines condicions arribara` a un
estat d’equilibri, en el que s’anul.lin les variacions de les poblacions i el comportament del
sistema deixi de variar amb el temps. En segon lloc, cal esbrinar si hi ha estats d’equilibri
en que totes les espe`cies puguin coexistir (amb valors no nuls de totes les espe`cies). Un
cas interessant pero`, e´s el del cicle l´ımit, en aquest cas tenim un punt d’equilibri (centre
estable) que do´na lloc a que els punts prop d’ell segueixin trajecto`ries tancades. Llavors,
tindrem oscil.lacions de cadascuna de les poblacions i podrem dir que el sistema prop
del punt d’equilibri te´ un equilibri dina`mic (les poblacions varien pero` segueixen cicles
que fan que cada cert periode tornin a tenir el mateix valor). Aquest e´s un cas t´ıpic
per a proliferacions com les del fitopla`ncton. Per a una taxa de creixement determinada,
la poblacio´ de fitopla`ncton augmenta ra`pidament; al cap d’un temps, el zoopla`ncton
comenc¸a a cre`ixer degut a que hi ha me´s preses disponibles, fins que arriba un moment
en que les preses ja no so´n suficients per mantenir la poblacio´ de zoopla`ncton existent i
aquesta decreix.
Per a buscar els punts d’equilibri, cal fer un canvi d’escala de les variables. Usualment
es re-escala el temps en funcio´ del terme lineal de creixement, de manera que es passa
a mesurar el temps en les unitat de creixement de l’espe`cie considerada. En el cas del
fitopla`ncton, si la taxa de creixement e´s, per exemple, de mitja divisio´ per dia, amb
aquest canvi d’escala s’expandeix el temps al doble; si la taxa de creixement e´s de 2
divisions per dia, es contrau a la meitat.
A.2 Estabilitat d’un sistema
Un altre punt que interessa cone`ixer e´s l’estabilitat del sistema quan es pertorba l’es-
tat d’equilibri. En l’exemple que hem introdu¨ıt, on les poblacions de fitopla`ncton i
zoopla`ncton tenen uns valors determinats en l’equilibri donats pels valors de taxes de
creixement i mortalitat, la pregunta seria si despre´s de petites variacions de les concen-
tracions d’equilibri les poblacions el sistema al cap d’un temps retorna o es mante aprop
del punt d’equilibri. En aquest cas sera` important saber quina e´s la magnitud de la per-
torbacio´ de les concentracions de fitopla`ncton i zoopla`ncton que fa que el comportament
del sistema canv¨ıi i deixi de tenir valors propers als de l’equilibri. Si el sistema segueix
amb el mateix comportament (i per tant per una pertorbacio´ el sistema do´na valors d’e-
quilibri propers als anteriors) es diu que el punt d’equilibri e´s estable; si el comportament
del sistema canvia a un tipus d’estat diferent el punt d’equilibri e´s inestable.
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A.3 Estabilitat i fluctuacions
Si para`metres, com les taxes de creixement i de mortalitat, en lloc de restar constants,
varien amb el temps dins un cert interval de valors tindrem el que s’anomena una fluc-
tuacio´, que suposarem estoca`stica. En aquest cas, cada para`metre tindra` una incertesa
deguda a la seva fluctuacio´ que es traduira` en l’evolucio´ del sistema. E´s a dir, petites va-
riacions dels para`metres al voltant d’un valor mitja` afectaran els valors de les poblacions
de fitopla`ncton i de zoopla`ncton en cada instant de temps. Per exemple, com passa en
el cas estudiat al cap´ıtol 5, pot haver-hi petites variacions de la taxa de creixement del
fitopla`ncton degudes a la nuvolositat. Tot i ser determinista, aquest sistema pot tenir
un cert grau d’impredictibilitat. Aix´ı diferents simulacions, amb unes condicions inicials
ben determinades i uns valors mitjans constants dels para`metres, poden donar diferents
densitats de poblacio´ de fitopla`ncton i zoopla`ncton al cap d’un temps fixat d’evolucio´ del
sistema.
En aquests casos, cal descriure el sistema en termes probabil´ıstics. El me`tode con-
sisteix en assignar una probabilitat que el sistema arribi a unes densitats de poblacio´
donades. L’expressio´ que abans ten´ıem per a les les poblacions de fitopla`ncton o de zo-
opla`ncton quedara` substitu¨ıda per una expressio´ de la distribucio´ de probabilitat de les
densitats d’aquestes poblacions.
A.4 Probabilitat, densitat de probabilitat i equacio´
de Fokker- Planck
La distribucio´ de probabilitat d’un proce´s X es pot representar per una funcio´ de densitat
de probabilitat: pdf, P(x), tal que la probabilitat de que X prengui un valor compre`s en
un interval x+ − ∆x al voltant d’aquest valor, sigui un nombre real entre 0 i 1 definit
per P (x)∆x. Posem per exemple, el cas de la toxicitat d’una alga cap al seu predador.
Definirem la seva densitat de probabilitat P(x), de manera que la probabilitat de que X
(la toxicitat) estigui en un interval ∆x al voltant d’un valor x sigui P (x)∆x. E´s a dir,
la pdf associada a un valor 0.2 de la toxicitat seria P(0.2) i la probabilitat de que aquest
valor estigue´s entre [0.19,0,21] seria el producte del valor de la funcio´ per 0.02 (l’interval
entre 0.19 i 0.21): P (x = 0.2)0.02. En la majoria de processos naturals aquesta P(x) te´











En general, a me´s del valor del proce´s (la toxicitat de l’alga), la distribucio´ de pro-
babilitat pot dependre d’altres variables, com per exemple el temps (pot ser que aquest
mateix valor de la toxicitat tingui una probabilitat diferent per temps diferents). L’equa-
cio´ que descriu la variacio´ en el temps i l’espai d’una distribucio´ de probabilitat P(x,t)
s’anomena equacio´ de Fokker-Planck. Aquesta equacio´ utilitza dos conceptes estad´ıstics
senzills: la mitjana de la quantitat a mesurar (en el nostre cas la toxicitat) i la varia`ncia
o dispersio´ d’aquesta quantitat (en el nostre cas, la dispersio´ dels valors de la toxicitat
respecte de la mitjana). En el cas de l’equacio´ de Fokker-Planck, la mitjana s’anome-
na coeficient de deriva i la varia`ncia coeficient de difusio´, per analogia directa amb els
corresponents conceptes f´ısics. L’equacio´ de Fokker-Planck ens diu que
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Variacio´ temporal de P = - variacio´ espacial de la mitjana * P + variacio´ de la variacio´
espacial de la varia`ncia * P
E´s a dir, la variacio´ temporal de la distribucio´ de probabilitat (P) depe`n de la mateixa
distribucio´ de probabilitat (P) i de la variacio´ espacial de les magnituds estad´ıstiques
associades. S’identifiquen doncs, estad´ısticament, el canvi en el temps amb el canvi en
l’espai.
A.5 Les transicions de fase (TDF)
Suposem que tenim un sistema en un estat d’equilibri dinamic estable, com l’oscil.lacio´
que pot apare`ixer entre creixement de predadors (zoopla`ncton) i preses (fitopla`ncton).
T´ıpica dels models Lokta-Volterra de predadors i preses. Per petits canvis de les con-
dicions inicials del zoopla`ncton, aquest sistema segueix caient en un estat d’oscil.lacio´.
Pot passar, pero`, que l’alga es torni to`xica pel zoopla`ncton i que la taxa de predacio´
var¨ıi de manera que, sense que l’estat d’oscil.lacio´ deixi de ser d’equilibri, el sistema passi
a ser inestable. En aquest cas, qualsevol petita pertorbacio´ fara` que el comportament
del sistema canvi¨ı qualitativament. Per exemple, suposem que el sistema te´ dos estats,
un de coexiste`ncia de les dues poblacions i un altra en que nome´s en queda una (per
exemple el fitopla`ncton). Si el canvi en el valor de la taxa de predacio´ porta d’un estat
de coexiste`ncia a un altre amb una sola poblacio´, podem dir que el canvi de para`metre
provoca un canvi de fase o transicio´ de fase (TDF) del sistema. Un altre exemple de
transicio´ de fase e´s el pas de l’aigua en estat l´ıquid a vapor. En general, en una transicio´
de fase hi ha dos magnituds caracter´ıstiques: el para`metre d’ordre i el para`metre de
control. El para`metre d’ordre indica l’estat del sistema (en aquest cas aquest para`metre
seria la densitat de l’aigua, perque ens do´na una mesura de l’ordre del sistema en quant
a localitzacio´ de les seves particules). En l’exemple de la interaccio´ entre fitopla`ncton i
zoopla`ncton, el para`metre d’ordre seria la concentracio´ d’alga to`xica. Per valors alts d’a-
questa concentracio´ (al voltant de l’invers de la capacitat de ca`rrega o carrying capacity)
el sistema passa a tenir una fase diferenciada i, per tant passa a estar en un estat ordenat.
E´s a dir, entenem que el sistema estara` me´s ordenat com menys components tinguem.
Aix´ı, l’estat de coexiste`ncia de les tres espe`cies sera` el me´s desordenat i l’estat en que
nome´s tenim una sola espe`cie el mes ordenat. Seguint aquesta classificacio´ un estat de
proliferacio´ e´s me´s ordenat que un estat de coexiste`ncia. El para`metre de control segons
el seu valor regula l’estat del sistema i per tant el valor que tindra` el para`metre d’ordre.
El para`metre de control de l’exemple vindria representat per la taxa de predacio´, amb la




El model ERSEM, instal.lacio´ i
alguns aspectes a tenir en
compte
B.1 L’entorn gra`fic i les aplicacions de visualitzacio´
El model ERSEM te´ un entorn de programacio´ i gestio´ anomenat OPEN SESAME
(Software Environment for Simulation and Analysis of Marine Ecosystems) desenvolupat
al Netherlands Institute for Sea Research (Ruardij et al., 1995, Baretta and Baretta-
Bekker, 1997). Aquest entorn (veure figura B.1) presenta l’estructura del model en caixes
i permet podent modificar cada subrutina en un editor convencional (gedit o emacs). A
me´s de compilar el programa i executar-lo pel periode de temps que es vulgui, es pot
triar el me`tode d’integracio´, la ressolucio´ i l’interval de temps de sortida dels fitxers de
resultats. El llenguatge de programacio´ e´s un llenguatge espec´ıfic per OpenSESAME i
ve a ser una barreja entre Pascal i C. Per me´s indicacions es pot consultar l’ajut (help)
que incorpora el mateix entorn SESAME.
El paquet de programari tambe´ te´ una aplicacio´ per representar els resultats de les
simulacions. Aquesta aplicacio´ (grmov) transforma els fitxers de sortida del model en fit-
xers ASCII, aptes per ser llegits i representats (veure figura B.1) o be´ genera directament
gra`fics en format postcript (.ps).
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Figura B.1: Entorn gra`fic del model ERSEM (Open SESAME environment). Presentacio´
de l’estructura en arbre i opcions del menu´.
B.2 Instal.lacio´
Per instal.lar el model cal fer els segu¨ents passos:
1. Descomprimir el fitxer os.tar.gz que conte´ el model
2. cd al directori os/
3. executar l’script Configure. Aquest script genera tres executables me´s: Build, Install
i Cleanup.
4. Executar l’script Cleanup, que fa que la configuracio´ generada sigui u´nica i no hi
hagi altres fitxers generats anteriorment.
5. Executar Build. Aquest construeix totes les eines i programes inclo`s l’entorn Open-
SESAME. Si do´na algun error cal tornar a executar el fitxer Configure.
6. Cal definir la variable d’entorn SESAME apuntant al directori on el programari de
OpenSESAME estigui instal.lat. En el cas de que el directori d’instal.lacio´ nome´s
sigui de lectura cal entrar com a root i definir les variables o canviar els privilegis.
En aquest pas cal modificar l’script tksesame existent al directori /sesame/bin. Un
possible fitxer tksesame d’exemple seria el segu¨ent:
\#
\# Configuracion personal del sesame
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Figura B.2: Entorn gra`fic de l’aplicacio´ GRMOV. Presentacio´ de l’estructura i opcions
del menu´
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set path =( /opt/public/tcltk8.2/bin \$path )
\$TKSESAME/sesame \&
7. Executar el fitxer Install per instalar els programes i els manuals. Molt important:
triar com a opcio´ de compilacio´ BSD (la que hi ha per defecte: SYSV, do´na certs
problemes).
8. Descomprimir el fitxer doc.tar.gz al directori SESAME. Aixo` creara` el directori
doc/ amb els fitxers de documentacio´ en format .html
9. Descomprimir el fitxer gui.tar.gz en el directori on es vulgui instal.lar el model
10. Moure el directori amb el model al lloc on es vulguin instalar els models. Despre´s




El model te´ dues opcions d’integracio´ de les equacions diferencials: Runge-Kutta i Euler.
El pas de temps es tria segons els processos biolo`gics en cada cel.la o ’caixa’ d’integracio´.
El proce´s e´s el segu¨ent (en el programari, la rutina que controla el pas de temps e´s la
takestep): Primer s’executa el model amb temps fixes ∆t = δ per la part f´ısica (transport)
si el model f´ısic esta` inclo`s per la part biolo`gica s’utilitzen passos de temps variables per
cada caixa/punt de malla. Per cada caixa s’estima un temps d’evolucio´ caracter´ıstic,
∆box, basant-se en els processos actuals. A partir del ∆box s’estima un BoxTime (esti-
macio´ de l’increment de temps segu¨ent) passat el qual les variables de cada caixa so´n
recalculades. Normalment el ∆box pels processos biolo`gics sera` me´s gran que el δ per la
part f´ısica, de manera que no tots els punts de malla (slow boxes) so´n recalculats per a
cada interval de temps fixat. Quan el canvi en la variable biolo`gica e´s me´s ra`pid que el
de la f´ısica, i.e., ∆box < δ, els processos ecolo`gics so´n calculats per les caixes ’rapides’
mentre que per les caixes ’lentes’ i pels termes de transport s’utilitzen les darreres taxes
de canvi calculades.
La clau del procediment d’examen de les taxes de canvi e´s la rutina CheckFastBoxes,
que determina si cal que el segu¨ent pas de temps sigui adaptat (d’acord amb les escales
de temps dels processos locals), e´s a dir, si cal dividir-lo o multiplicar-lo depenent de si e´s
me´s gran o me´s petit que el temps de la part f´ısica. Un cop adaptat, el segu¨ent increment
de temps es transferit al driver d’integracio´ de l’OpenSESAME. Quan el model e´s en el
mode ra`pid (e´s a dir, ∆box < δ) fast-stepping s’introdueix un nou comptador (anomenat
FastStepper) que diu quantes iteracions cal fer dins un mateix δ. Aquesta variable no
s’utilitza quan s’entra en el mode fixed-stepping. Cal que les variables TakeStep siguin
inicialitzades per la funcio´ InitialiseTakeStep a la rutina ModelName.f.
B.4 Implementacio´ del mo`dul d’algues to`xiques
Caracter´ıstiques i possibles problemes del model:
• El grup funcional adoptat per fer el paper d’alga to`xica e´s el P4, inicialment con-
siderat com a ’inedible’ en el model original. S’han ingualat les caracter´ıstiques de
P4 amb les de el P2 per a obtenir dos grups funcionals ide`ntics en tot, excepte en
el terme d’interaccio´ al.lelopa`tica.
• L’oxigen entra al sistema a trave´s del vent, com a terme font; per aixo`, cal anar
amb cura a l’hora de variar les condicions de vent, perque` poden produir-se estats
finals d’ano`xia amb el consequ¨ent colapse del sistema.
• El model be`ntic es pot desconnectar totalment o parcial. En el primer cas, contro-
lat per medi de la variable CalcBe`ntic, no es calcula cap de les variables be`ntiques i
s’elimina l’acoblament be`ntic-pela`gic. La desconnexio´ es pot fer mitjanc¸ant les va-
riables lo`giques: CalcY1Flag, CalcY2Flag, CalcY3Flag, CalcY4Flag i, CalcY5Flag per
desconnectar-lo parcialment (queden els bacteris be`ntics) i CalcBe`ntic per desconnectar-
lo totalment, fent que no calculi cap de les variables be`ntiques i desconnectant
l’acoblament be`ntic-pela`gic.
• Amb la desconnexio´ parcial (deixant els bacteris) del model be`ntic es produeix una
pe`rdua de nutrients progressiva que fa que el model no funcioni per simulacions
me´s llargues de 3 o 4 anys.
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• La forma me´s usual d’entrar en el model forc¸aments variables en el temps e´s a
trave´s d’una se`rie temporal. Aquestes es declaren al *.m com a timeseries i porten
un fitxer *.ts associat, normalment ubicat al directori /Forcing. Important: si la
variable e´s biolo`gica cal que el nom del fitxer comenci per syn*.
• Les se`ries temporals s’entren en un fitxer ASCII i l’OpenSESAME genera un codi
binari (*.b) que pot ser llegit pel programa. Aixo` es fa automa`ticament (en el pro-
grama principal, el fitxer .m, reconeix el nom dels fitxers amb se`ries temporals). De
vegades pero`, pot fallar. Llavors cal fer-ho manualment amb la comanda prompttsc
nom-del-fitxer.ts.
• A part de les variables per forc¸ament f´ısic, si es vol entrar una se`rie temporal via
fitxer .ts, el que cal donar e´s la variacio´ de la quantitat desitjada. Aixo` e´s degut
a que, en el llenguatge de programacio´ OpenSESAME, les variables s’incrementen
via flux entre elles, directament a/o des de termes font.
• Per forc¸ar una variable d’estat del sistema, com s’ha fet per exemple amb els nu-
trients al cap´ıtol 5 es pot procedir de la manera segu¨ent:
– Via se`rie temporal: S’introdueix un fitxer .ts amb els successius valors dels
increments de la variable per intervals temporals iguals que el pas de temps
d’integracio´ del model. Cal anar amb compte que, si el ∆t de la se`rie e´s me´s
gran que el δt del model, aquesta quantitat no variara` fins a la nova assignacio´
de valor en el temps t2 = t1 +∆t.
– Via funcio´ interpolada: S’implementa una funcio´ que tingui un comportament
semblant a la se`rie que volem entrar. Aixo` ens estalviara` generar una se`rie
molt llarga, sobre tot si el pas de temps e´s petit.
• Si considerem la llum com a forc¸ament f´ısic de la columna d’aigua, cal tenir en
compte que e´s important comprovar que el coeficient d’atenuacio´ (o extincio´) de
la llum a l’aigua sigui l’adequat (en el model la σ, el coeficient d’extincio´, σ, e´s
la variable xEPS, d’unitats : 1/m). Aquest coeficient es pot obtenir a partir de
mesures directes o estimar a trave´s de les lectures del disc de Secchi (Kirk, 1986).








on p0 e´s la productivitat a la ’irradia`ncia o`ptima Iopt i D e´s la profunditat de la
capa en la qual estem fent el promig de la funcio´ de productivitat p(I). Finalment,
la funcio´ de productivitat p(I(z, τ)) = p0min(1, I/Iopt) ens do´na un nombre que
va de zero a p0 que multiplica a la taxa de creixement del fitopla`ncton.
La funcio´ I(z, τ) es calcula a partir de
I(z, τ) = I0e−σz (B.2)
on σ e´s el coeficient d’atenuacio´ de la llum, aqu´ı calculat a partir de les dades
procedents del disc de Secchi: σ = 1.44/zSD (Kirk, 1986).
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Cal anar amb compte en forc¸ar aquesta variable σ, ja que si el periode de les
variacions de la poblacio´ de fitoplancton e´s me´s petit que el periode de variacio´ de
σ, aquesta no queda afectada per la densitat creixent de ce`l.lules, no hi ha auto-
ombrejat, i es sobre-estimen les a densitats ce`l.lulars. Per tant, si volem forc¸ar σ
cal introduir la se`rie temporal en la rutina CalcVerticalExtintion.f no en la rutina
BoxForcing.p.
• En el cas del forc¸ament de la llum tambe´ es pot introduir la nuvolositat com un
factor d’atenuacio´. Les dades de nuvolositat s’entren com a percentatges i el model
les converteix en octants. El para`metre seqnr cloud al fitxer < model >.m ens con-
trola aquest forc¸ament pels nu´vols. Si seqnr cloud= 0 indica que no es fa correccio´
per nuvolositat; per valors diferents de zero ens indica la columna deal fitxer de la
se`rie temporal (*.ts) on so´n les dades de nuvololositat.
• En el cas del Mediterrani hem canviat els l´ımits de la Imaxopt i la Iminopt perque` assumim
que l’adaptacio´ del fitopla`ncton a la llum e´s diferent a la que hi ha al Mar del Nord.
Els valors proposats so´n: Imaxopt = 200 i I
min
opt = 50.
• La funcio´ de forc¸ament per la temperatura (funcio´ que afectara` tant al terme de





on T0 = 10◦C i Q10 e´s el coeficient caracter´ıstic de temperatura.
• Les variables que tenent en compte el temps en el model so´n: BoxDelta, BoxTime
i BoxOldTime.
• L’aplicacio´ GRMOV tambe´ presenta problemes per simulacions me´s llargues de tres
anys, ja que no passa les dades a un fitxer ASCII, sino´ que nome´s les visualitza.
Per solucionar aquest problema cal treballar directament amb les dades, les quals
estan agrupades per variables en fitxers comprimits (*.gz).
• Com a exemple del llenguatge utilitzat per OpenSESAME, tot seguit es mostra
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%P2 :







# Lysis and excretion
#-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-=-
sdo = (p_thdo / (tN + p_thdo)) * p_sdmo; # spec
nut-stress lysis
#select (%phyto) #............commented to study allelopatic effect
# %P4 :
# sdo = sdo + p_seo * phyto.c * (phyto.c /100.);
# end
#end
# extra lysis for P4 only,# now comment to make P2=P4
phyto.c -> R6.c = rr6c + allel; #
source/sink.c#modified 02/06/2003 to consider allelopathy
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